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1. LES ECOSYSTEMES FORESTIERS D’EQUATEUR 
 
 L’Equateur est l’un des pays comportant les indices de biodiversité les plus élevés 
dans le monde. D’une surface d’environ 256 370 km2, le territoire équatorien 
regroupe quatre régions: le littoral, les Andes, l’Amazonie et l’île Galápagos. Du fait 
de sa position géographique et de sa topographie montrant un fort gradient 
altitudinal, ce pays possède un climat sous forte influence de courants 
océaniques froid (courant de Humboldt) et chaud (lié au phénomène El Niño) et de 
la Cordillère des Andes. Il abrite de ce fait une variété impressionnante 
d’écosystèmes, ce qui a permis un niveau de diversification d’espèces animales et 
végétales remarquable à cette échelle géographique (Cuesta et al. 2017). 
 
 La surface forestière totale en Equateur est d’environ 12 793 462 hectares (45% 
de la surface du pays), dont 98,5% sont des forêts naturelles primaires ou 
secondaires (MAG 2016), alors que seulement 1,5% sont des plantations 
commerciales forestières (Weber et al. 2013). Une grande partie des écosystèmes 
naturels a été régénérée naturellement suite à une perturbation, telle qu’une 
tempête, un incendie ou les activités anthropiques. La forêt primaire se distingue 
de la forêt secondaire par sa surface suffisamment importante pour conserver ses 
caractéristiques originelles, et parce qu’elle n’a pas subi d’interventions humaines 
importantes depuis suffisamment longtemps pour ne présenter plus aucune forme 
d’impact anthropique dans sa composition et son fonctionnement. La forêt 
secondaire porte encore les traces d’activités humaines de plus ou moins long terme et 
montre encore les signes de perturbations anthropiques (Velazques 2014). Sur le littoral 
équatorien pratiquement 70% de la végétation naturelle originelle a été défrichée 
ou gravement fragmentée (Cuesta et al. 2017). Les changements d’usages des sols 
avec la monoculture d’arbres, l’agriculture ou l’élevage du bétail, se traduisent 
continuellement par une déforestation massive (Asner et al. 2010), d’un taux 
moyen annuel estimé à 1,81% pour la période de 2000-2015 (World Bank 2015). La 
conséquence majeure de ces processus de fragmentation des forêts est une 
disparition d’habitats clés qui affecte particulièrement la biodiversité, dont les 
communautés d’insectes, qui peuvent montrer des espèces en déclin ou 
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l’émergence de nouvelles espèces natives ou exotiques dommageables pour 
l’économie et la santé des forêts (Velazques 2014).   
  
1.1 Les forêts naturelles 
  
 En Equateur, les forêts humides tropicales sont généralement des forêts denses 
caractérisées par un climat humide, des sols argileux, une forte biomasse aérienne 
des arbres et une forte productivité des sols (Cuesta et al. 2017). La température 
moyenne annuelle est de 25,1 °C, avec une précipitation moyenne annuelle 
d’environ 2086 mm (Velazques 2014). Elles constituent notamment de formidables 
réserves d’eau en contrôlant l’évapotranspiration et en interceptant près d’un 
quart des pluies et des brouillards (Dangles et Nowicki 2010). Elles forment les 
écosystèmes les plus riches en espèces du pays, la diversité des arbres y est très 
élevée avec plus de 100 espèces par hectare (Velazques 2014), dont nombre d’entre 
elles peut atteindre une trentaine de mètres, et auxquelles sont associées en 
abondance des lianes et des épiphytes (Velazques 2014). Les familles d’arbres les 
plus communes sont Lauraceae, Lecythidaceae, Crhysobalanaceae, Arecaceae, 
Euphorbiaceae, Anacardiaceae, Boraginaceae, Moraceae, Cecropiaceae, 
Bombacaceae et Burseraceae (Lucky et al. 2002). 
 Les forêts tropicales équatoriennes montrent donc une hétérogénéité spatiale 
marquée qui permet une grande diversification de niches écologiques végétales, 
favorisant à leur tour des communautés d’oiseaux, de mammifères, de 
champignons et d’insectes très riches en espèces (Velazques 2014). 
 
1.2 Une ressource économique forestière majeure pour l’Equateur: le balsa 
(Ochroma pyramidale (Cav. ex Lam.) Urb., 1920) 
 
 Le balsa appartient au genre monospécifique Ochroma et à la famille des 
Malvaceae. Cet arbre est originaire d’Amérique Latine et sa distribution s’étend du 
sud du Mexique jusqu’au Brésil (Francis 1991). Sa culture en plantations s’est par la 
suite étendue aux Philippines, à l’Inde, au Sri Lanka, à la Malaisie, à Java, au sud de 
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la Chine, à la Papouasie-Nouvelle-Guinée, à l’Afrique tropicale et à l’Australie. Au 
Cameroun, on le trouve en dehors des plantations dans des forêts secondaires 
claires (Brink 2008). En Equateur, la province de Los Rios située dans l’ouest de pays, 
est l’une des régions les plus productives pour la culture du balsa (Cedeño et 
Flowers 2012). Le balsa produit le bois le plus léger au monde, avec un poids 
spécifique de 0,22 g/cm3 et légèrement résistant à la traction (Castro 2016). Ce 
matériau est largement utilisé dans la construction de pales d’éoliennes et aussi 
dans le modélisme naval et aérien, l’isolation, les flotteurs, les ceintures de 
sauvetage, les planches de surf. La bourre du fruit se prête au remplissage des 
oreillers et des matelas (Brink 2008).          
L’Equateur est le premier pays producteur et exportateur mondial de bois 
de balsa, et l’industrie qui lui est associée est devenue un véritable moteur 
économique. En 2010, environ 794 447 m3 de bois ont été commercialisés à l’échelle 
mondiale (Arias et Robles 2011), et en 2016 l’Equateur a fourni plus de 76% de la 
production du balsa mondiale avec pour principaux pays de destination la Chine 
(33% des exportations), les Etats-Unis (25%) et le Brésil (14%) (Jativa 2017). En 2010, 
la surface des plantations de balsa en Equateur était de 20 000 ha (Gonzalez Osorio 
et al. 2010). Ces dernières années, 4300 ha supplémentaires ont été plantées 
uniquement grâce aux incitations gouvernementales suite à une demande élevée 
du marché (MAG 2018). Cependant ces chiffres ne prennent pas en compte les 
nouvelles surfaces établies par les agriculteurs car elles n’ont pas encore été 
recensées.  
Le balsa est une essence héliophile, de pleine lumière exigeant une forte 
insolation, et sa croissance est extrêmement rapide en Equateur grâce à des 
conditions géographiques, climatiques, hydrographiques et orographiques très 
favorables. En effet, un individu peut atteindre entre 20 - 30 mètres de haut et 50 - 
90 cm de diamètre en seulement 5 à 6 années, pour une faible épaisseur d’écorce 
(de 0,5 à 1 cm). Le balsa a un mode de reproduction sexuée, via des fleurs 
hermaphrodites pollinisées par les chauves-souris et des graines dispersées par le 
vent. Cet arbre montre d’excellentes capacités de régénération dans toute son aire 
de répartition naturelle, c’est une espèce pionnière abondante.  
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Le bois de balsa peut être récolté dès l’âge de 5 à 6 ans (Francis 1991), 
cependant on observe une tendance à la récolte entre 3 et 4 ans selon l’état 
sanitaire des individus. Il peut être exploité dans des plantations commerciales et 
dans les peuplements naturels, grâce à son adaptabilité à différents type de sols et 
à sa capacité d’auto-élagage, en réponse à la compétition pour la lumière en fortes 
densités. La méthode la plus courante utilisée pour l’établissement d’une plantation 
consiste à planter des semis cultivés en pépinière, bien que les graines puissent être 
semées directement au champ. Il n’y a actuellement aucune connaissance sur la 
variabilité génétique du balsa, mais sa vaste distribution en Amérique Centrale et 
du Sud et ses variations morphologiques suggèrent que des caractères liés à la 
croissance, la forme, la densité du bois ou la résistance aux parasites et aux maladies 
présentent une forte variabilité génétique (Midgley et al. 2010). 
 
2. DIVERSITE ENTOMOLOGIQUE DANS LES FORETS D’EQUATEUR 
 
2.1 Une diversité considérable dans les forêts naturelles, mais beaucoup 
d’inconnues 
 
 L’ensemble des caractéristiques climatiques, édaphiques, biotiques et 
structurelles des écosystèmes forestiers d’Equateur compose un large éventail de 
niches écologiques pour les communautés d’insectes, qui exploitent cette 
importante hétérogénéité d’hôtes végétaux et les opportunités associées en termes 
de ressources et d’habitats (Lucky et al. 2002, Dangles et al. 2009, Velazques 2014). 
A un grain spatial plus fin, la couverture végétale dans les forêts primaires ou 
secondaires équatoriennes génère de fortes variation microclimatiques propices à 
des refuges persistants pour les populations d’insectes (Dangles et al. 2009). 
 
 L’Equateur, et particulièrement sa forêt tropicale amazonienne, abrite une très 
forte diversité spécifique chez les insectes, estimée à environ 100 000 espèces par 
hectare de forêt (Bass et al. 2010). Les connaissances sur la diversité entomologique 
dans les autres régions du pays restent malgré tout parcellaires, bien qu’on puisse 
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la supposer également très élevée dans différents biotopes. La biologie et l’écologie 
des espèces identifiées restent par ailleurs inconnues dans la plupart des cas 
(Dangles et Nowicki 2010).  
 
2.2 Des insectes ravageurs dans les plantations forestières   
 
 Comme dans tout autre écosystème forestier, les arbres d’Equateur exploités 
commercialement sont la cible d’attaques de champignons et d’insectes. 
Actuellement, seules 6% des plantations forestières reçoivent une assistance 
technique pour la gestion des risques sanitaires et parasitaires, ce qui a conduit et 
conduit encore à une certaine négligence dans la protection des plantations, avec 
pour conséquence l’augmentation de la fréquence des attaques d’insectes 
ravageurs. Les charançons de la tribu Hylobiini attaquent diverses essences 
commerciales en Equateur (Cedeño et Flowers 2012). Les plantations de balsa 
peuvent être attaquées par diverses espèces de Lépidoptères (principalement des 
Arctiidae and des  Saturniidae) (Dangles et al. 2009) et par Anadasmus porinodes 
(Meyrick), un foreur des pousses présent par ailleurs dans toute l’Amérique 
Centrale et l’Amérique du Sud (Brink 2008). En Equateur, avec l’expansion des 
grandes plantations commerciales et la présence de fortes précipitations et 
d’humidité pendant le « fenómeno del niño » dans l’année 1997 – 1998, le balsa fait 
face à des pressions parasitaires d’intensités croissantes qui menacent la 
production commerciale à cause de pertes économiques annuelles importantes. Les 
plus gros risques sanitaires pour la culture du balsa impliquent à l’heure actuelle:  
1)  les champignons pathogènes Phytophthora palmivora (Butler) et Phythium 
vexans (de Bary), à l’origine de la maladie de «pata roja» (pied rouge), et de 
«bois humide» (un complexe physiologique associé à un excès d’eau dans le 
xylème) (Stilwell et al. 2014). 
2)  des coléoptères phytophages tels que Heilipodus unifasciatus (Champion) 
(Curculionidae), un charançon qui attaque les tiges principales, les feuilles et les 
branches des arbres âgés de 6 mois à 1 ans (Cedeño et Flowers 2012), Euchroma 
gigantean (Linnaeus) (Buprestidae) qui attaque la base du tronc des arbres de 4 
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ans minimum, et le scolyte plus récemment décrit Coptoborus ochromactonus 
(Smith et Cognato) (Curculionidae) qui attaque tronc et branches même sur les 
arbres jeunes et qui occasionne des dommages économiques considérables 
dans les plantations (Stilwell et al. 2014).  
3) une combinaison d’attaques fongiques et d’insectes: après la coupe des arbres 
en période d’exploitation, le bois encore vert est attaqué par des insectes 
xylophages et phloèmophages, puis il devient vulnérable aux attaques de 
termites deux ou trois jours après quand le bois sèche rapidement en contact 
avec le sol. Le bleuissement fongique intervient ensuite et dévalue sa qualité, 
nécessitant donc une transformation rapide du bois coupé (Midgley et al. 2010).  
 
2.3 Une sous-famille d’intérêt particulier: les Scolytinae (Coleoptera: Curculionidae) 
 
 Dans cette thèse d’entomologie forestière en Equateur, je me suis intéressée 
spécifiquement à la sous-famille des Scolytinae (scolytes), dont la diversité dans les 
forêts naturelles est moins connue que dans d’autres famille d’insectes, avec 
seulement 50 espèces décrites jusqu’aux années 2 000 à l’échelle du continent sud-
américain (Wood 2007). A titre comparatif, environ 7 000 espèces de papillons 
(Dangles et Nowicki 2010) et 2 300 espèces de scarabées (Lucky et al. 2002) ont été 
décrites dans les forêts tropicales humide du pays. 
 Dans la dernière décennie, une grande proportion des scolytes collectés dans ces 
forêts tropicales appartenaient à des espèces voire des genres nouveaux pour la 
science. On peut citer Callibora Cognato, un nouveau genre trouvé dans la canopée 
de la forêt amazonienne équatorienne et décrit tout récemment (Cognato 2019), 
les nouvelles espèces Cnestus schoenmanni (Petrov et Mandelshtam 2018) et 
Premnobius perezdelacrucei Petrov et Atkinson découvertes dans la forêt tropicale 
du Parc National Yasuni en Amazonie (Petrov et Atkinson 2018) et de Coptonotus 
uteq Smith et Cognato décrite pour la première fois sur l’arbre à caoutchouc 
d’Amérique (Castilla elastica Sesse Ex. Cerv.) dans la réserve écologique 
Murucumba (Smith et Cognato 2016).  
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 Un certain nombre de nouvelles espèces de scolytes ont été également 
identifiées comme des nouveaux ravageurs des arbres natifs ou exotiques, très 
probablement suite à des modifications anthropiques de leur environnement 
devenues très favorables à leur développement et leur démographie. C’est le cas 
de Coptoborus ochromactonus, qui a été décrite pour la première fois par Smith et 
Cognato en 2014 (Stilwell et al. 2014) suite à son émergence et ses dégâts croissants 
dans les plantations commerciales de balsa. 
 L’étude des scolytes des écosystèmes forestiers d’Equateur revêt donc un intérêt 
pour la connaissance de la diversité entomologique et pour la prise en compte et la 
gestion du risque entomologique dans les plantations commerciales du pays. 
 
3. LES SCOLYTES, UN GROUPE MAJEUR PAR SA DIVERSITE ET SES 
IMPACTS SUR LES POPULATIONS D’ARBRES  
 
 Les scolytes composent une famille très diversifiée qui compte dans le monde 
environ 6 000 espèces connues, réparties en 26 tribus (Wood 2007, Hulcr et al. 
2015, Kirkendall et al. 2015). Les scolytes forestiers représentent un groupe 
d’insectes d’importance écologique, économique et sociale (Smith et Hulcr 2015, 
Raffa et al. 2008, Morris et al. 2018). Une large proportion des espèces connues 
vivent dans la zone néo-tropicale (38% de la diversité mondiale des scolytes 
connue), où 79% de celles-ci occupent spécifiquement les écosystèmes forestiers 
tropicaux et subtropicaux (Kirkendall et al. 2015). 
  
3.1 Herbivorie chez les scolytes 
 
 Les scolytes sont des insectes exclusivement diurnes. Ils montrent une 
importante diversité de cycles biologiques à travers le monde et selon leur hôte, 
mais il existe des phases clés relativement constantes au sein de ce groupe 
(Atkinson et Equihua 1986). Les adultes colonisent leur arbre hôte par une 
perforation de l’écorce et le creusement d’un tunnel dans le xylème ou le phloème, 
où les accouplements peuvent avoir lieu et où les femelles pondent leurs œufs. A 
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l’éclosion, les larves creusent elles-mêmes leur propre galerie dans les vaisseaux du 
bois, puis les nouveaux adultes perforent l’écorce après la nymphose pour s’envoler 
et coloniser un nouvel arbre.    
 La nature des tissus végétaux consommés par les scolytes est variable et on 
observe divers degrés de spécificité vis-à-vis de leurs plantes hôtes. Les deux 
régimes alimentaires les plus courants sont : 1) la phloèmophagie (consommation 
de phloème), pour laquelle les espèces creusent des galeries entre l’écorce et 
l’aubier, et 2) la xylomycétophagie (consommation de champignons symbiotiques 
élevés dans les galeries), qui concerne le groupe spécifique des scolytes à ambrosia 
que j’évoquerai plus tard dans une section dédiée aux associations symbiotiques 
chez les scolytes. D’autres régimes alimentaires, moins courants, existent: la 
xylophagie (consommation de bois mort), myélophagie (consommation de moelle 
de ramilles), spermatophagie (consommation de graines), et herbiphagie 
(consommation de plantes herbacées) (Atkinson 2019).  
 Le degré de spécificité pour l’hôte des insectes se rapporte à de la monophagie 
(un seul genre d’hôte consommé), de l’oligophagie (limité à quelques genres, 
typiquement de la même famille) et de la polyphagie (consommation de plusieurs 
familles d’hôtes). Les espèces de scolytes monophages semblent plus fréquentes 
dans les forêts tempérées, alors que les espèces polyphages semblent 
majoritairement représentées dans les forêts tropicales (Atkinson 2019). Il semble 
également exister une relation entre régime alimentaire et degré de spécificité car 
les espèces xylomycétophages et myélophages tendent généralement vers la 
polyphagie alors que les espèces phloèmophages sont globalement plutôt 
monophages ou oligophages. Cela pourrait s’expliquer en partie par une plus forte 
propension des phloèmophages à exploiter des hôtes synthétisant de la résine ou 
du latex antagonistes aux scolytes, supportant l’hypothèse d’une coévolution du 
parasite avec un hôte spécifique, moins compatible avec la polyphagie (Atkinson et 
Equihua 1986, Atkinson 2019). 
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3.2 Conséquences de l’herbivorie des scolytes sur leurs hôtes 
 
 Quel que soit le régime alimentaire, la création de galeries dans le bois entraîne 
une détérioration importante de l’aspect du bois et de sa fonctionnalité pour 
l’arbre. Sur des arbres vivants, le développement des scolytes affecte le système 
vasculaire (xylème ou phloème) et le cambium, détruisant le phloème et 
l’élaboration des futures cellules du xylème fonctionnel. La conséquence directe est 
une altération de la circulation de la sève élaborée et de la nutrition minérale de 
l’arbre, pouvant entraîner sa mort plus ou moins rapidement (Inch et Ploetz 2012). 
De plus, l’activité des insectes favorise l’entrée et le développement de 
champignons dans l’arbre qui contribuent à l’agressivité de l’insecte vis-à-vis de son 
hôte (Hulcr et al. 2015, Smith et Hulcr 2015).  
 Cette activité d’herbivorie des scolytes peut entraîner une mortalité massive dans 
les populations d’arbres en cas de perte de vitalité de ceux-ci et d’abondance des 
insectes (Wood 1982, Tanner et al. 2018). Les arbres affaiblis, soit par le vent, le feu, 
stressés par des sécheresses sévères ou endommagés par d’autres facteurs 
biotiques (champignons, plantes parasites, autres insectes), sont généralement plus 
sensibles aux attaques de scolytes, qui montrent alors une forte réactivité 
démographique à la présence de ce substrat devenu plus favorable. La plupart des 
scolytes sont généralement inoffensifs pour les arbres sains. En revanche, certains 
sont capables de coloniser et de tuer des arbres stressés ou affaiblis, en particulier 
lorsqu’ils sont associés à des champignons qui colonisent de tissus végétaux vivants. 
Ce type d’herbivorie fait des scolytes des agents de perturbation potentiellement 
importants dans les zones forestières du monde entier, affectant les processus clés 
de la dynamique forestière et des services forestiers (Hulcr et Stelinski 2017). 
 Chez les conifères, les mécanismes de défense des arbres contre les attaques de 
scolytes incluent un système de canaux résinifères de taille et nombre variables et 
la synthèse de produits chimiques dans la zone attaquée (Ferrenberg et al. 2014) . 
La probabilité de survie des arbres suite aux attaques est liée à l’interaction entre 
la capacité des arbres à mobiliser des mécanismes de défense et l’abondance des 
attaques (Paine et al. 1997). Par conséquent, les facteurs de stress qui affaiblissent 
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la mobilisation de la défense des arbres ont généralement été associés au 
déclenchement d’épidémies de scolytes (Marini et al. 2012) et la sécheresse est 
particulièrement susceptible d’accroître la sensibilité des arbres aux attaques 
d’insectes et d’induire des modifications de la physiologie des arbres (Netherer et 
al. 2015). 
 
3.3 Stratégies de reproduction 
 
 La plupart des scolytes ont un système de détermination sexuelle haplo-diploïde, 
selon lequel les femelles diploïdes produisent des mâles haploïdes, souvent moins 
nombreux que les femelles, à partir d’œufs non fécondés (Cognato et al. 2011, 
Kirkendall et al. 2015). La femelle initie l’attaque et l’installation, creuse une galerie 
maternelle dans les bois et les mâles les y rejoignent les femelles pour s’accoupler. 
Leur système de reproduction peut aussi reposer sur de l’endogamie-polygamie, 
c’est-à-dire l’accouplement de mâles incapables de voler avec leurs sœurs dans une 
même galerie (Kirkendall et al. 2015), et dans ce cas les insectes sont extrêmement 
consanguins car les mâles quittent rarement leurs tunnels natals. Donc, 
l’haplodiploïdie, leur habitude de forer le bois, leur petite taille, leur association 
symbiotique avec les champignons et un mode de vie majoritairement confiné aux 
galeries dans une structure ligneuse font des scolytes des colonisateurs 
extrêmement performants (Jordal et al. 2001, Cognato et al. 2011). Les mâles 
présentent un dimorphisme sexuel, ils sont plus petits que les femelles, leurs ailes 
peuvent être absentes ou atrophiées (non fonctionnelles), le front est excavé, 
présente structure des élytres différentes (Wood 1982, Kirkendall et al. 2015). Le 
sexe-ratio est souvent biaisé en faveur des femelles, ce qui indique qu’il peut exister 
une concurrence locale entre partenaires (CLM), à conditions d’une reproduction 
de type arrhénotoque, comprenant au moins un mâle par descendance, un 
développement grégaire, que les mâles éclosent en premier et que l’accouplements 
soient entre eux (Hamilton 1967). 
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4. LES ASSOCIATIONS SYMBIOTIQUES SCOLYTES – CHAMPIGNONS : UNE 
PARTICULARITE DES SCOLYTES A AMBROSIA 
  
4.1 Symbiose sous-corticale  
   
Les scolytes à ambrosia qui ont été évoqués brièvement précédemment 
forment un groupe particulier de Scolytinae qui n’est pas capable d’extraire et de 
digérer les substances nutritives contenues dans le bois où ils se développent. Au 
cours de leur évolution se sont créées des associations symbiotiques avec des 
champignons ambrosia, dont le mycélium est la source nutritive exclusive des larves 
et les scolytes adultes (Beaver 1989). Les ambrosia sont présents chez environ 3400 
espèces d’insectes, dont 63 genres et 10 tribus appartiennent à la sous famille des 
Scolytinae, en particulier les tribus Xyleborini et Corthylini (Farrell et al. 2011, 
Kirkendall et al. 2015). Ce type d’association est qualifiée de symbiotique car les 
champignons colonisent un arbre hôte grâce à la mobilité de l’insecte qui les 
transportent et qui leur permettent de pénétrer sous l’écorce et de coloniser les 
vaisseaux du bois (Kirkendall et al. 2015). Ces champignons ambrosia tapissant les 
galeries forées par les insectes synthétisent des enzymes de dégradation de la 
cellulose, des hémicelluloses et de la lignine des arbres en sucres tels que l’amidon 
(Kubicek et al. 2014). Ils produisent également des molécules organiques très riches 
en matière azotée, des vitamines, des stéroïdes comme l’ergostérol et des acides 
aminés. Ce sont tous des composés essentiels à la physiologie et au développement 
des insectes (Beaver 1989, Morales-Ramos et al. 2000). La teneur en azote du 
mycélium des champignons est nettement supérieure à celle du bois : il est extrait 
du bois et de l’écorce ou provient de la fixation de l’azote atmosphère par le 
champignon (Dajoz 2007). Les champignons ambrosia contribuent également à 
diminuer l’humidité sous l’écorce en obstruant les canaux du xylème, et 
développent des relations antagonistes avec des champignons pathogènes des 
larves de scolytes (Batra 1985, Beaver 1989, Morales-Ramos et al. 2000, Six et 
Woolfolk 2009). 
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Les structures fongiques sont transportées dans des structures thoraciques 
spécialisées de l’exosquelette des scolytes : les mycanges. Ce sont des invaginations 
du tégument adaptées au transport des champignons d’un hôte à l’autre et à la 
protection des symbiotes fongiques (Hulcr et Cognato 2010). Le mycange possède 
en effet des cellules glandulaires spécialisées qui protègent les cellules fongiques 
contre la dessiccation, régulent la composition des espèces fongiques, nourrissent 
les propagules et déterminent la forme de croissance fongique (Six 2003). Les 
mycanges présentent une diversité considérable en taille, forme et emplacement 
sur le corps des différentes espèces de scolytes (Fracke-Grosmann 1967, Hulcr et al. 
2012). Par exemple dans la tribu Xyleborini, il existe trois type de mycanges: 1) les 
mycanges mandibulaires (paire de cavités internes situées à la base des 
mandibules), 2) les mycanges mésothoraciques (grandes invaginations bifurquant 
et partiellement en spirale situées entre le méso et le métanotum), et les mycanges 
élytrales (petites cavités à la base des élytres) (Francke-Grosmann 1967, Cognato et 
al. 2011). La taille des mycanges varie selon les espèces mais elles sont toutes 
associées à des glandes de sécrétion qui maintiennent les spores dans des 
conditions favorables pendant le vol et la dispersion des scolytes (Francke-
Grosmann 1967, Beaver 1989, Six 2003, Wood 2007). Généralement, les 
champignons ambrosia ne sont véhiculés que par un seul sexe, plus souvent les 
femelles comme chez les Xyleborini aux mycanges mandibulaires (Francke-
Grosmann 1967, Beaver 1989, Hulcr et Cognato 2010).  
 
4.2 Les champignons ambrosia associés aux scolytes 
 
Les scolytes à ambrosia présentent diverses communautés de micro-
organismes symbiotiques (Batra 1985, Francke-Grosmann 1967, Kostovcik et al. 
2015). Les champignons ambrosia incluent principalement des Ascomycètes 
d’ordres Ophiostomatales, Microascales, Hypocreales et Saccharomycotina, et 
minoritairement des Basidiomycètes (Beaver, 1989; Francke-Grosmann, 1967; 
Ploetz et al. 2013). Les genres plus connus sont Raffaelea, Ambrosiella,  
Phialophoropsis, Ascoide (Batra 1985), Fusarium, Dryadomyces, Entomocorticium, 
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Geosmithia, Meredithiella, Monilia et Cephalosporium (Beaver 1989, Freeman et al. 
2013). Les genres Gondwanamyces, Flavodon flavus et Afroraffaelea ambrosiae ont 
été décrits plus récemment (Hulcr et al. 2007, Li et al. 2015, Bateman et al. 2017). 
Globalement, les genres Raffaelea, Fusarium et Ambrosiella semble être ceux qui 
montrent une plus forte prévalence chez les scolytes à ambrosia (Hulcr et Dunn 
2011). Batra (1985) a classé les champignons ambrosia en deux catégories: les 
primaires et les facultatifs. Les champignons primaires sont des symbiotes 
obligatoires spécifiques à un seul insecte vecteur, ils sont fréquemment isolés à 
partir des mycanges. Les champignons facultatifs sont davantage considérés 
opportunistes, transitoires et non spécifiques, ils produisent des spores 
mucilagineuses qui permettent leur transport par diverses espèces vecteurs. Une 
caractéristique importante des champignons ambrosia est leur pléomorphisme, 
c’est-à-dire qu’ils sont sous forme de mycélium (des filaments) dans les galeries et 
sous forme d’ambrosia (semblable à la levure) dans les mycanges (Francke-
Grosmann 1967, Batra 1985, Beaver 1989, Six 2003).  
 
4.3 Conséquences des champignons ambrosia sur la santé des arbres 
 
Les champignons symbiotiques qui sont associés avec les scolytes à ambrosia 
sont en général peu virulents (Paine et al. 1997). L’inoculation des champignons 
symbiotiques en masse peut cependant affecter sévèrement des arbres ligneux, 
provoquant un dépérissement des arbres et des tiges et parfois la mort des 
individus (Atkinson 1985). Les mécanismes qui ont été proposés pour expliquer le 
déclin des arbres infestés par ces champignons est la production de toxines, la 
pénétration du mycélium dans les tissus végétaux, et la formation de vésicules de 
gaz qui obstruent les vaisseaux conducteurs (Agrios 2005). Les attaques massives 
de scolytes à ambrosia peuvent avoir des conséquences sanitaires et économiques 
importantes pour l’industrie fruitière ou forestière, mais aussi pour les arbres 
urbains. Par exemple, Xyleborus glabratus Eichhoff associé à Raffaelea lauricola T.C. 
Harr., Fraedrich & Aghayeva cause la maladie « Laurel wilt » chez les arbres de la 
famille Lauraceae, notamment chez Persea borbonia sensu lato et Sassafras 
albidum Nuttall Neees (Fraedrich et al. 2008). Cette même association constitue 
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également une menace potentielle pour les avocatiers (Persea americana Miller) 
américains (Hanula et al. 2008). Les avocatiers et divers arbres urbains et forestiers 
sont attaqués par l’association  Euwallacea fornicatus Eichhoff - Fusarium 
euwallaceae S. Freeman en Israël et en Californie (Freeman et al. 2013, Tanner 
2014). Les caféiers (Coffea arabica L.) d’Afrique de l’Est sont attaqués par 
l’association Xylosandrus compactus Eichhoff - Fusarium solani Mart. (Egonyu & 
Torto, 2017). En Equateur, c’est probablement l’association Coptoborus 
ochromactonus - Fusarium ambrosium qui est à l’origine de la plupart des dégâts 
dans les plantations de balsa (Stilwell et al. 2014, Castro 2016, Castro et al. 2019). 
Enfin, l’inoculation des champignons ambrosia se traduit généralement par une 
coloration du bois (bleuissement gris foncé, brun ou noir) qui en altère 
significativement la qualité et l’esthétisme, avec pour conséquence une diminution 
drastique de sa valeur économique (Fabig 2011).    
 
5. PROBLEMATIQUE, OBJECTIFS ET STRUCTURE DE LA THESE 
 
Les forêts d’Equateur constituent un conservatoire de biodiversité, en 
particulier pour les insectes, mais nous avons vu que beaucoup d’inconnues 
subsistent encore pour certains groupes écologiquement et économiquement 
importants tels que les Scolytinae. Les conséquences de l’artificialisation des forêts 
- particulièrement via la monoculture d’arbres - sur la structure, la biodiversité et le 
fonctionnement de l’écosystème forestier sont nombreuses. La structure complexe 
de la forêt naturelle peut être profondément altérée, affectant les microclimats et 
les niches écologiques disponibles. Des plantations forestières telles que celles du 
balsa, tendent à occuper des territoires autrefois réservés à la forêt primaire ou 
secondaire, et les problématiques de conservation de la biodiversité dans les 
écosystèmes forestiers a longtemps été négligée en Equateur comme au Brésil , où 
23% des ordres d’insectes recensés dans la forêt primaire ont disparu au profit des 
plantations d’Eucalyptus grandis (Dajoz 2007). Sans compter toutes les espèces 
encore inconnues pour la science.  
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Les connaissances sur la diversité et l’abondance des Scolytinae restant 
d’une manière générale assez faibles dans les écosystèmes forestiers d’Equateur, il 
est nécessaire de poursuivre de nouvelles recherches in situ pour continuer à 
combler ces lacunes en termes de conservation de la biodiversité, mais également 
en termes de prévision et de gestion du risque sanitaire ‘scolytes’ dans les forêts 
naturelles et dans les plantations commerciales, étant donné leur implication 
croissante dans les dégâts et les mortalités d’arbres observées (Tanner 2014). Des 
inventaires entomologiques, des suivis de dynamique des populations et une 
connaissance plus précise de l’écologie de certaines espèces devraient notamment 
permettre une meilleure prise en compte des scolytes natifs ou exotiques 
émergents et leurs risques associés, en Equateur et dans d’autres pays hébergeant 
des espèces de plantes hôtes similaires. En particulier, les facteurs impliquant le 
ravageur émergent C. ochromactonus dans les dépérissements et les mortalités 
dans les plantations de balsa au cours de la dernière décennie restent méconnus. 
Et bien que certaines associations symbiotiques de scolytes avec des champignons 
causent des pertes économiques considérables pour l’industrie forestière, peu 
d’études ont été menées sur ce sujet en Amérique du Sud et plus précisément en 
Equateur.  
En réponse à cette problématique, ma thèse a les trois objectifs principaux suivants :  
1) caractériser la diversité taxonomique et la composition des 
communautés de scolytes dans les forêts naturelles et les plantations de 
balsa d’Equateur, et étudier leur réponse aux variations climatiques 
saisonnières,  
2) préciser la biologie de C. ochromactonus et estimer l’influence de 
facteurs environnementaux sur la dynamique de ses populations dans 
les plantations commerciales de balsa, 
3) clarifier l’association des scolytes du genre Xyleborus avec des 
champignons ambrosia en forêt naturelle et en plantation de balsa. 
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Structure de la thèse 
Ma thèse se décline en trois chapitres centraux liés aux objectifs décrits ci-
dessus, structurés par des articles scientifiques.  
Le chapitre I est consacré à l’étude de l’abondance, de la richesse et de la 
composition des espèces de scolytes dans une forêt primaire, dans une forêt 
secondaire et dans une plantation forestière. Ainsi nous aborderons les facteurs 
climatiques qui pourraient influencer les communautés de scolytes dans les forêts 
naturelles et dans les plantations de balsa d’Equateur.  
Le chapitre II est consacré à l’étude de C. ochromactonus dans les plantations de 
balsa. Ce chapitre comprend deux parties: la première partie présente des 
investigations auxquelles j’ai participé avant et pendant ma thèse sur le cycle de vie 
de l’insecte. La seconde partie porte sur l’influence des facteurs climatiques et de 
l’âge du balsa sur la période de vol, la prévalence, et l’intensité d’infestation dans 
les arbres par le scolyte.  
Le chapitre III est consacré à l’étude comparative des champignons associés aux 
scolytes du genre Xyleborus dans une forêt naturelle et dans une plantation 
commerciale de balsa. Dans ce chapitre, je me suis intéressée au genre Xyleborus 
plutôt qu’au genre Coptoborus, car il comporte un plus grand nombre d’espèces que 
l’on retrouve dans les différents habitats forestiers équatoriens, alors que 
Coptoborus n’est à ce jour connu qu’en plantations. Tous les Xyleborus sont associés 
à des champignons ambrosia, et certaines espèces peuvent coloniser des arbres 
vivants. Par ailleurs les champignons associés à C. ochromactonus ont déjà été 
décrits, et une étude complémentaire est en cours dans une autre thèse menée 
également en Equateur.  
Une conclusion générale et des perspectives soulignent enfin que ces 
travaux de thèse ont permis d’apporter des connaissances nouvelles et nécessaires 
à l’amélioration des programmes de gestion forestière et de santé des forêts en 
Equateur. Ils ont permis également de préciser le pathosystème fongique associé à 
certains scolytes à ambrosia, ce qui permettra de clarifier, voire d’anticiper les 
risques sanitaires encourus à la suite des attaques.    
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CHAPITRE I.  Approche comparative des 
communautés des scolytes dans deux forêts 
naturelles et dans une plantation forestière 
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Article 1: Martinez M., A.I. Cognato, M. Guachambala and T. Boivin. 2019. Bark 
and ambrosia beetle (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae) diversity in 
natural and plantation forests in Ecuador. Environmental Entomology. In 
press. 
 
Introduction 
Nous avons vu dans le chapitre introductif que la diversité et la composition des 
communautés de Scolytinae dans la plupart des écosystèmes forestier (plantations et 
forêts naturelles) d’Equateur doivent être caractérisées plus précisément. Ce manque de 
connaissances de base représente une préoccupation pour la conservation et la protection 
de ces écosystèmes, tout comme dans d’autres pays hébergeant des espèces de plantes 
hôtes similaires. Aussi, les risques liés aux Scolytinae pour les produits du bois à usage 
domestique ou pour l’exportation sont toujours peu documentés en Equateur.  
Dans ce contexte, je me suis intéressée aux associations des patrons de diversité 
des Scolytinae avec des facteurs de leur environnement tels que le type d’habitat et le 
climat. Dans les forêts tropicales asiatiques, on sait que la composition des communautés 
de Scolytinae est sensible au climat, aux différents types de forêts et à leur degré de 
perturbation (Hulcr et al. 2008). En Amérique du sud, dans les plantations forestières 
brésiliennes par exemple, un certain nombre d’études ont établi des liens entre les 
variations d’abondance dans les communautés de Scolytinae et des variations saisonnières 
locales du climat (Flechtmann et al. 2001, Sandoval Rodriguez et al. 2017), et des 
déplacements d’espèces forestières indigènes vers des monocultures forestières de 
superficies croissantes (Flechtmann et al. 1999). Dans la région côtière équatorienne, le 
couvert végétal en forêts tropicales primaires ou secondaires contribuent à des 
différentiels microclimatiques sur de courtes distances qui génèrent des refuges 
microclimatiques persistants pour les populations d’insectes (Dangles et al. 2009). Si une 
forte richesse en espèce est un attribut attendu des forêts naturelles, les plantations 
d’arbres équatoriennes sont également susceptibles d’abriter une diversité substantielle 
d’insectes, comme par exemple les plantations de balsa où 68 espèces associés ont été 
recensées (Dangles et al. 2009). En Equateur, la surface forestière totale couvre environ 
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45% de la surface du pays (MAG 2016), mais on ne connaît toujours pas les patrons de 
variation de la diversité des Scolytinae entre les types forestiers qui existent, ni au niveau 
saisonnier au sein de chaque habitat.   
 Ce chapitre propose des investigations nouvelles sur les variations d’abondance des 
Scolytinae (nombre total de spécimens par taxon), de richesse en espèces (nombre total 
de taxons) et de composition en espèces dans une forêt naturelle primaire, dans une forêt 
secondaire, et dans une plantation de balsa en Equateur. Un suivi annuel des communautés 
de scolytes a été réalisé à l’aide de pièges à éthanol disposés dans ces différents massifs 
forestiers de mai 2016 à juin 2017. Cette étude avait les deux objectifs principaux suivants:  
1) préciser et comparer les patrons d’abondance, de richesse spécifique et de 
composition des communautés de scolytes en fonction du type d’habitat (forêt 
primaire, secondaire et plantation de balsa) 
2) caractériser les patrons de variation saisonnière de ces composantes de diversité 
au sein de chaque type de forêt, en lien avec des variables climatiques 
(températures mensuelles minimales, maximales et moyennes, précipitation et 
humidité relative).   
Les résultats montrent une diversité globale des Scolytinae plus importante que décrite 
précédemment dans la littérature en Equateur, et en particulier que l’abondance, la 
richesse spécifique, et la composition en espèces montrent des patrons contrastés selon 
les habitats forestiers et les saisons. 
 
Approche utilisée pour l’étude des variations des patrons de diversité et de 
composition des communautés de Scolytinae 
Nous avons échantillonné les scolytes à l’aide de piège à insectes dans une forêt primaire, 
dans une forêt secondaire et dans une plantation du balsa. Dans chaque type d’habitat 
forestier, dix pièges ont été installés à 1,30 m de hauteur sur les troncs d’arbres, sur un 
transect de 200 m en bordure de sentiers. Chaque piège a été séparé par une distance d’au 
moins 20 mètres et ont relevés toutes les deux semaines. Tous les scolytes capturés ont 
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été comptabilisés et identifiés à l’aide de la clé des insectes d’Amérique du sud (Wood 
2007).  
La forêt primaire couvrait une surface de 110 ha, avec une nébulosité fréquente. La 
végétation est composée d’arbres natifs, la couverture de la canopée était presque 
continue, sans lianes. La forêt secondaire couvrait une surface de 50 ha, avec une 
couverture de la canopée discontinue. Cette forêt est dominée par des espèces de début 
de succession, elle présente une forte abondance de lianes et jouxte de grandes surfaces 
de monocultures agricoles. La plantation de balsa, âgée de 2 ans, présente une surface de 
36 ha, c’est la seule espèce d’arbre présente dans ce site et la couverture de la canopée 
était fermée.       
L’impact de l’effort d’échantillonnage sur la richesse spécifique cumulée observée par 
habitat (Sobs) a été évalué par une correction de biais d’échantillonnage par bootstrap (Scor) 
selon Manly (1997), et par l’estimation de l’indice Chao1 (Chao et al. 2005). La comparaison 
des valeurs de Sobs entre les types de forêts a été réalisée par un test de randomisation  (N= 
1000) par paires (Manly 1997, Rossi 2011). La diversité en espèces a été résumée par les 
indices de Shannon, de Margalef et d’équitabilité. Des fréquences d’espèces rares 
(singleton : un individu par échantillon; unique : espèces présentes dans un seul 
échantillon) ont été aussi estimées (Rossi 2011).  
La composition en espèces des trois communautés échantillonnées a été représentée par 
une analyse en coordonnées principales (PCoA) basée sur les matrices de distance de Bray-
Curtis (Legendre et Legendre 1998), ce qui permet d’évaluer les niveaux de similitudes en 
espèces entre ces communautés. La présence d’espèces indicatrices d’un type d’habitat 
particulier a été testée par l’indicateur statistique IndVal (Dufrêne et Legendre 1997).        
L’effet de la saisonnalité sur la composition des communautés de scolytes a été testé à 
l’aide d’une analyse de cluster via l’indice de Bray-Curtis (Hammer et al. 2001). Enfin, la 
relation entre les variables climatiques locales et les valeurs mensuelles d’abondance et de 
richesse spécifique a été réalisée par un test de corrélation de Spearman.      
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Variation des patrons de diversité et de composition des communautés de 
Scolytinae en fonction de l’habitat forestier 
Diversité globale des scolytes dans les habitats forestiers  
Au total, 18 168 individus, 6 tribus, 16 genres et 85 espèces ont été capturés dans les trois 
types des forêts au cours de cette année entière d’échantillonnage. Nous avons identifié 
22 espèces indigènes et 3 espèces exotiques, et 60 morphotypes qui n’ont pu être identifiés 
qu’au niveau du genre. Les espèces exotiques étaient inégalement réparties entre les 
habitats car Premnobium cavipennis était principalement mais modérément abondante 
dans la plantation de balsa et la forêt secondaire, un nombre limité d’individus de 
Xylosandrus compactus se trouvaient uniquement dans les forêts naturelles et Xyloxandrus 
morigerus se trouvait principalement dans les forêts naturelles. La tribu plus abondante 
était Xyleborini (63,5 % des captures au total), et la tribu plus diversifiée était Corthylini 
(44,7% du total des espèces). Le genre le plus abondant et le plus diversifié était Xyleborus.        
La plantation de balsa a présenté des indices de Shannon (H’= 2,463), Margalef 
(DMg= 6,432) et Pielou (J’= 0,61) supérieurs aux autres sites, tandis que la forêt secondaires 
présentait les valeurs les plus faibles (H’= 1,77, DMg= 5,428 and J’= 0,458). La plantation de 
balsa a présenté des indices de diversité H’, DMg et J’ relativement similaires à ceux estimés 
dans la forêt primaire. 
 
Richesse spécifique des Scolytinae dans et entre les habitats forestiers     
La richesse spécifique cumulée Sobs observée a atteint 57 espèces de scolytes dans la forêt 
primaire, 48 espèces dans la forêt secondaire et 56 espèces dans la plantation de balsa 
(Tableau 1). La richesse spécifique cumulée corrigée pour le biais d’échantillonnage (Scor) 
était légèrement plus élevée, mais le classement entre les sites étant conservé, nous 
pensons avoir limité ce biais au cours de cette année de piégeage. Ceci est appuyé par la 
valeur de l’estimateur Chao-1 qui suggère que l’effort d’échantillonnage a été approprié 
pour tous les sites de collectes. Statistiquement, il apparaît que la richesse spécifique 
cumulée observée ne différait pas par paires de types de forêts (primaire-secondaire: P= 
0,089; primaire-balsa: P= 0,4475 p˂0,001; secondaire-balsa: P= 0,1538). La fréquence des 
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espèces singleton et unique variait de 10,5 à 29,2 % et de 12,3 à 35,4% respectivement avec 
la valeur la plus faible dans la forêt primaire et la plus élevée dans la forêt secondaire 
(Tableau 1).   
 
Tableau 1. Diversité de Scolytinae échantillonnés pendant un an, dans trois habitats forestiers en 
Equateur. 
Habitat n Sobs Scor Indice 
Chao1  
Espèces 
singleton 
Espèces 
unique 
Forêt primaire 10 57 (2,6) 62 59,5 (96%) 6 (10,5%) 7 (12,3%) 
Forêt secondaire 10 48 (3,9) 55 59,38 (81%) 14 (29,2%) 17 (35,4%) 
Plantation de 
balsa 
10 56 (2,9) 61 71,6 (78%) 13 (23,2%) 15 (26,8%) 
n: nombre de pièges récoltés tous 15 jours, durant la période d’étude; Sobs: richesse en espèces 
cumulée observée (erreur standard); Scor: richesse en espèces cumulée corrigée pour le biais 
d’échantillonnage, (test de permutation à 1000 randomisations); singleton: espèces avec un seul 
individu par échantillon; unique: espèces présentes dans un seul échantillon. Indice Chao-1: 
pourcentage de la couverture de l’échantillon. Les pourcentages pour singletons et unique se 
rapportent à la richesse totale en espèces observée dans l’habitat.   
 
Composition des communautés et préférences d’habitat  
La représentation des espèces de scolytes collectées dans la PCoA reposant sur les matrices 
de distance Bray-Curtis a montré que les forêts naturelles partageaient entre elles plus 
d’espèces communes qu’avec la plantation de balsa (Fig. 1). La composition en espèces 
était effectivement portée par le premier axe de la PCoA, et le deuxième axe qui portait 
l’hétérogénéité intra-site n’a pas discriminé les habitats. L’analyse de similitude des 
communautés par l’indice de Bray-Curtis a également montré que la forêt primaire et la 
forêt secondaire ont davantage d’espèces en commun (75,8%) que la plantation de balsa 
n’en a avec chacune d’elles (Fig. 1).  
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Figure 1. Analyse de la structure des communautés de Scolytinae collectées dans trois habitats 
forestiers d'Equateur (PF : forêt primaire, SF : forêt secondaire, BP : plantation de balsa). A : Analyse 
en coordonnées principales (PCoA) des trois communautés avec projection des scores d’habitat 
dans le plan défini par l’axe 1 horizontale (69,7%) et l’axe 2 vertical (12,4%). Les étiquettes d’habitat 
sont au centre de gravité de chaque habitat et sont liées à chaque échantillon de l’habitat 
correspondant. B: Dendrogramme de similitude par l’indice de Bray-Curtis montrant les affinités 
des trois communautés en terme de composition d’espèces (coefficient de corrélation 
cophénétique : 0,9973). 
 
Les statistiques de l’indice IndVal ont révélé que les tribus Xyleborini et Corthylini sont 
préférentiellement associées à la forêt primaire, avec 10 espèces indicatrice pour chacune 
d’entre elles. Les tribus Cryphalini et Corthylini ont une préférence marquée par la 
plantation de balsa, avec 8 espèces indicatrice statistiquement associées pour chacune 
d’entre elles. 
  
Variation saisonnière des patrons de diversité et de composition des communautés de 
Scolytinae au sein de chaque type de forêt 
 
Quel que soit l’habitat, il existe un effet significatif de la saisonnalité, c’est-à-dire des 
réponses contrastées de la composition en espèces entre la saison sèche et la saison des 
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pluies. Dans la forêt primaire, l’analyse de similitude en espèces de Bray-Curtis a montré 
l’existence d’un groupe de communautés associées principalement aux mois de fin de 
saison sèche et de saison des pluies significativement distinct d’un groupe associé aux mois 
de saison sèche (Fig. 2). Dans la forêt secondaire, deux groupes proches de communautés 
associées aux mois de la saison sèche et du début de la saison des pluies, ont été séparés 
d’un groupe associé aux mois de la saison des pluies. Dans la plantation de balsa, un groupe 
principal de communautés associées aux mois de la saison des pluies a été séparé des deux 
autres groupes associés aux mois de la saison sèche et du début de la saison des pluies. 
 
Figure 2. Dendrogrammes de similitude par l’indice de Bray-Curtis montrant les affinités des 
communautés de Scolytinae échantillonnées au cours de chaque mois pendant une année dans une 
forêt primaire, une forêt secondaire et une plantation de balsa en Equateur (coefficients de 
corrélation cophénétique : PF=0,9028, SF= 0,9153, BP= 0,7167).  
 
Conformément à ces résultats, les valeurs mensuelles d’abondance et de richesse 
spécifique ont montré des variations annuelles importantes dans chaque type de forêt, 
reflétant certainement l’effet de variables climatiques locales sur la dynamique saisonnière 
de ces communautés. La richesse des espèces dans la forêt primaire était corrélée 
significativement et négativement à la température minimale (r= -0,84, P= 0,0003). 
L’abondance dans la forêt secondaire était corrélée significativement et positivement à 
l’humidité relative (r= 0,75, P= 0,004) et les précipitations (r= 0,65, P= 0,031). L’abondance 
dans la plantation de balsa était corrélée significativement et négativement à l’humidité 
relative (r= -0,66, P= 0,029), alors que la richesse était corrélée significativement et 
positivement à la température maximale (r= 0,74, P= 0,006) et négativement aux 
précipitations (r= -0,67, P= 0,017).    
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Conclusion 
Variation des patrons de diversité et de composition des communautés de Scolytinae en 
fonction de l’habitat forestier 
Nos résultats montrent que les trois types d’habitats forestiers que nous avons 
échantillonnés n’influencent pas significativement la richesse spécifique cumulée, mais 
plutôt la composition en espèces des communautés. L’analyse en PCoA et l’analyse de 
groupes par l’indice de Bray-Curtis ont montré de plus fortes similitudes entre les 
communautés des deux forêts naturelles. Elles pourraient partager des niveaux 
d’hétérogénéité d’habitat associés à des niches structurelles plus similaires pour les 
insectes que dans la plantation de balsa. Ce niveau d’hétérogénéité en forêts naturelles 
peut résulter de la présence de plusieurs espèces dominantes et des classes d’âge variées, 
contrairement à la monoculture de balsa. On pourrait s’attendre à ce que la composition 
des communautés insectes soit dépendante de la diversité des plantes présentes sur le site, 
cependant des travaux récents ont suggéré que les communautés de scolytes à ambrosia 
sont peut-être moins sensibles à la diversité des plantes que d’autres groupes d’insectes, 
les phyllophages par exemple (Sittichaya et al. 2012). La richesse spécifique en scolytes 
estimée dans le balsa (56 espèces) dépasse les précédentes évaluations conduites dans des 
plantations commerciales (i.e. 42 espèces, Wood 2007 et Martinez et al. 2017). Une telle 
richesse spécifique et la différence de composition en espèces avec les forêts naturelles 
peuvent être expliquées par le fait que la plupart des scolytes, y compris les scolytes à 
ambrosia sont fortement attirées par l’éthanol (Hulcr et al. 2008). Le balsa est un arbre 
dont la concentration en éthanol peut augmenter fortement en réponse à divers facteurs 
de stress biotiques, abiotiques et physiologiques (Ranger et al. 2018), ce qui peut donc 
augmenter son potentiel attractif pour les scolytes dans des conditions d’affaiblissement. 
Une autre explication reposerait le fait que l’exploitation des arbres à partir de 3 à 4 ans et 
l’auto-élagage fréquent en plantations entrainent l’accumulation de débris ligneux, des 
piles de grumes, des arbres morts, et des branches mortes sur le sol qui constituent des 
ressources attractives pour un certain nombre de scolytes (Coyle et al. 2005, Père-De la 
Cruz et al. 2016). C’est le cas du genre Hypothenemus qui comprend de nombreuses 
espèces exploitant majoritairement les débris ligneux (Kirkendall et al. 2015). Une 
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importante richesse spécifique en scolytes a également été rapportée par Sandoval 
Rodriguez et al. (2017) sur une plantation native d’hévéa.     
 
Des tribus de Scolytinae associés à des habitats par des espèces indicatrices 
Nos investigations sur l’existence d’espèces de Scolytinae indicatrices d’habitats ont mis en 
évidence une association significative de certaines tribus au type de forêt dans lequel elles 
ont été échantillonnées. La tribu Cryphalini comporte des espèces indicatrices de la 
plantation de balsa, avec une contribution importante d’espèces du genre Hypothenemus, 
qui représentaient près de 63 % de toutes les espèces capturés dans cet habitat. Ce genre 
comprend de nombreuses espèces qui se développent dans des zones écologiquement 
perturbées, telles que les monocultures d’arbres, plutôt que dans les forêts naturelles 
(Wood 1982, Hulcr et al. 2008, do Penteado et al. 2011, Abreu et al. 2012). Certains auteurs 
ont pu mettre en évidence que le genre Hypothenemus était plus répandu dans les 
monocultures d’Eucalytus grandis (Muller and Andreiv 2004), dans un système mixte 
d’hévéa et de caféier (Sandoval Rodriguez 2017), et moins abondant dans des forêts 
naturelles au Brésil (Meurer et al. 2013). La tribu Xyleborini, la plus abondante, comprend 
de nombreuses espèces indicatrices des forêts naturelles, en accord avec d’autres travaux 
récents (Hulcr et al. 2008, Sittichaya et al. 2012, Sandoval Rodriguez et al. 2017). Cette tribu 
regroupe des scolytes à ambrosia au mode de reproduction endogame extrême, ce qui leur 
confère un fort potentiel invasif et leur permet de maintenir des niveaux de population 
élevés dans les forêts naturelles (Andersen et al. 2012). En particulier, Xyleborus était le 
genre le plus abondant dans la forêt primaire et secondaire. Le genre Xylosandrus était 
également associé préférentiellement aux forêts naturelles, notamment avec ses deux 
espèces X. compactus et X. morigerus. Cette dernière espèce est probablement la plus 
abondante dans les forêts tropicales primaires et secondaires du Costa Rica (Andersen et 
al. 2012). Les principales aires de distribution de Xyleborus et Xylosandrus se trouvent 
actuellement dans des zones tropicales et subtropicales (Macedo-Reis et al. 2016), mais 
ces genres comprennent des espèces à populations envahissantes en dehors de zones à 
climat tropical, dans le sud de l’Europe par exemple (Kirkendall et Faccoli 2010). Par ailleurs, 
leur très grande gamme de plantes-hôtes semble leur assurer la possibilité de s’installer 
partout où le climat le permet, d’autant qu’ils peuvent exploiter des plantes en bonne santé 
 
 
33 
 
grâce à leurs champignons symbiotiques. Enfin, la tribu Corthylini a montré la plus grande 
richesse cumulée et elle a pu être associée en particulier à la forêt primaire et à la 
plantation de balsa grâce à un grand nombre d’espèces indicatrices de ces habitats. On 
peut citer par exemple le genre Corthylus, qui a également été trouvé abondant dans des 
zones forestière protégées au Mexique et dans des plantations d’Eucalyptus (Pérez-De la 
Cruz et al. 2016, Muller and Andrei 2004). En particulier, Premnobium cavipennis semble 
être une espèce indicatrice de la forêt secondaire, avec une abondance substantielle dans 
la plantation de balsa. Elle est considérée comme un ravageur important dans les 
plantations d’Eucalyptus au Brésil (Flechtmann et al. 2001, Zanuncio et al. 2001), et elle 
semble abondante dans des plantations de teck et de balsa d’Equateur (Martinez et al. 
2017). 
 
Variation de composition des communautés de Scolytinae en fonction de variation 
saisonnière  
Le suivi annuel des communautés de scolytes dans chaque type d’habitat a permis 
également de mettre en évidence une saisonnalité dans les patrons de variations des 
compositions en espèces. Il a pu être également montré que l’abondance des insectes était 
significativement et positivement corrélée à l’humidité relative et aux précipitations dans 
la forêt secondaire, ce qui pourrait expliquer l’augmentation des captures des espèces 
numériquement importantes X. morigerus, X. affinis et Xyleborus sp.02 pendant la saison 
de pluies dans cet habitat. Ceci est cohérent avec Flechtmann et al. (2001) qui ont 
documenté une augmentation d’abondance des scolytes à ambrosia avec l’augmentation 
de précipitations au Brésil. Dans la plantation de balsa, l’abondance des insectes était 
significativement et négativement corrélée à l’humidité relative, ce qui pourrait expliquer 
une diminution des captures d’espèces du genre Hypothenemus pendant la saison des 
pluies, alors qu’un pic d’abondance a été observé en décembre 2016 pendant la saison 
sèche. Ceci concorde avec Hulcr et al. (2008) qui ont montré que les espèces 
d’Hypothenemus ne sont pas affectées par la sècheresse et son particulièrement actives à 
cette saison. Cependant, il est fort probable que des variables saisonnières autres que 
climatiques telles que l’état de santé des arbres, le diamètre du tronc, la densité de bois, la 
teneur en humidité dans le bois, la colonisation de champignons et la composition de la 
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végétation environnante puissent aussi influencer la dynamique saisonnière des 
populations d’insectes. Globalement, dans cette étude, la richesse spécifique cumulée et 
l’abondance étaient plus élevées pendant les mois les plus froids et les plus secs que 
pendant les mois plus chauds et les plus pluvieux dans la forêt primaire et dans la plantation 
de balsa. Il est possible que cela reflète un accroissement des populations de scolytes 
pendant la saison sèche, lorsque les arbres affaiblis par une exposition à la sécheresse ou 
parce-que la saison des pluies qui précède a généré davantage de branches cassées et 
d’arbres abattus (soit plus de ressources pour les insectes) lors des tempêtes récurrentes 
en cette saison. 
   
Détection d’espèces de scolytes à surveiller  
Nous avons confirmé la présence de trois espèces exotiques importantes, X. compactus, X. 
morigerus et P. cavipennis comme étant des espèces indicatrices pour les forêts naturelles. 
Les espèces d’insectes introduites sont considérées comme des menaces majeures pour la 
santé des forêts et la biodiversité en raison du déplacement d’espèces indigènes dans des 
systèmes gérés et non gérés (Kirkendall et Faccoli 2010). L’étendue de la distribution et 
l’impact écologique potentiel de ces trois espèces exotiques est encore inconnu, soulignant 
la nécessité d’une veille sanitaire particulière les concernant. Enfin, le scolyte à ambrosia 
C. ochromactonus est déjà connu pour endommager considérablement les plantations de 
balsa en Equateur, il a bel et bien été identifié dans cette étude comme espèce indicatrice 
dans la plantation étudiée. La distribution de cette espèce à l’échelle du pays nécessite 
également d’être précisée dans le futur.  
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CHAPITRE II. Biologie, dynamique et impact des 
populations d’un scolyte ravageur des plantations 
commerciales de balsa en Equateur, Coptoborus 
ochromactonus 
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Introduction 
L’Equateur est le premier producteur et exportateur mondial de bois de balsa (Midgley et 
al. 2010) avec plus de 20 000 ha de plantations (Gonzalez Osorio et al. 2010). Cette essence 
est originaire du Nouveau Monde, il s’étend du sud du Mexique au Brésil, et il est naturalisé 
en Asie et en Afrique (Brink 2008). L’industrie du balsa est un pilier économique de 
l’Equateur, avec des principaux importateur tels que la Chine, les pays d’Amérique du Nord 
et d’Amérique du Sud, l’Amérique centrale et l’Europe (Jativa 2017). Les plantations de 
balsa équatoriennes ont été initialement établies dans les zones tropicales humides et à 
hautes altitude afin de bénéficier de précipitations annuelles plus élevées, d’un couverture 
nuageuse constante et de températures plus basses (Midgley et al. 2010). Cependant, 
d’autres extensions de plantations dans d’autres zones humides telles que les plaines 
côtières et les collines ont été progressivement vu l’émergence du scolyte à ambrosia 
Coptoborus ochromactonus Smith et Cognato (Stilwell et al. 2014). 
En réponse à l’augmentation des dégâts causés par ce nouveau ravageur, les 
plantations de balsa situées dans des zones humides ont été étendues vers les zones plus 
sèches de l’Equateur (˃ 50 Km), où elles étaient supposées moins exposées aux attaques 
de parasites et de maladies malgré des conditions de croissance moins favorables pour les 
arbres (Rivano et al. 2015). Actuellement, ces nouvelles plantations sont également 
attaquées par C. ochromactonus, et l’influence de l’environnement local sur les interactions 
balsa – scolyte n’est toujours pas documentée. En effet, on en sait finalement peu sur les 
déterminants biotiques et abiotiques de l’activité et la dynamique de C. ochromactonus 
dans les plantations commerciales, malgré les enjeux pour la prévision et la gestion des 
dégâts que cela porte. 
Le scolyte à ambrosia C. ochromactonus est un Xyleborini néotropical qui a été 
décrit suite à d’importantes dégradations de plantations de balsa en 2006 dans les 
provinces équatoriennes occidentales de Cotopaxi, Guayas, Los Rios et Santo Domingo de 
los Tsáchilas (Stilwell et al. 2014). La grande majorité des espèces de coléoptères à 
ambrosia sont considérées comme des espèces opportunistes qui vivent et se reproduisent 
dans des plantes mourantes et mortes (Wood 2007, Hulcr et al. 2015, Kirkendall et al. 2015, 
Smith et Hulcr 2015). En revanche, C. ochromactonus s’est attaqué à des arbres 
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apparemment sains (environ 58% d’infestation), avec des taux de mortalité proches de 
25%, principalement sur des arbres de petit diamètre (Stilwell et al. 2014). A l’échelle de la 
parcelle et de l’arbre, bien que les dégâts causés par C. ochromactonus aient été décrits, 
les connaissances sur la biologie et l’écologie de ce scolyte restent encore partielles et trop 
peu abondantes (Stilwell et al. 2014).  
Ce chapitre propose d’apporter des nouvelles connaissances sur la biologie, la 
dynamique et l’impact des populations de C. ochromactonus dans les plantations 
commerciales de balsa, ainsi que sur les facteurs environnementaux (i.e. le climat) et la 
croissance de l’arbre (i.e. l’âge) impliqués dans l’interaction balsa – scolyte.      
La première partie du chapitre a pour objet la biologie et le développement de C. 
ochromactonus sur balsa et la structure du système de galeries. Ce travail est le fruit d’une 
collaboration dans un projet de recherche mené au laboratoire d’entomologie de 
l’Université de Quevedo en Equateur, dans une période précédent ma thèse, et dont la 
valorisation a été entreprise au cours de ma première année de thèse. Après avoir ainsi 
caractérisé le comportement et le développement de C. ochromactonus dans les galeries 
du bois de balsa, la seconde partie de ce chapitre aborde l’influence de facteurs climatiques 
et de l’âge des arbres hôtes sur la dynamique et l’impact des populations de C. 
ochromactonus dans les plantations.  
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Biologie de Coptoborus ochromactonus en Equateur 
Article 2: Castro J., S.M. Smith, A.I. Cognato, D. Lanfranco, M. Martinez and M. 
Guachambala. 2019. Life cycle and development of Coptoborus 
ochromactonus (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae), a pest of balsa. 
Journal of Economic Entomology. 112: 729-735.  
 
Le genre Coptoborus Hopkins, 1915 contient 22 espèces endémiques des forêts tropicales 
et forêts subtropicales du Nouveau Monde dont 18 sont présentes en Amérique du Sud 
(Wood 2007, Alonso-Zarazaga et Lyal 2009, Stilwell et al. 2014). Comme les autres 
Xyleborini, les espèces Coptoborus creuser des galeries dans l’aubier de leurs arbres hôtes 
et cultiver un champignon qui sert de nourriture aux adultes et aux larves (Beaver 1989, 
Wood 2007, Stilwell et al. 2014). Ils sont généralement des décomposeurs bénins qui 
colonisent les arbres morts ou moribonds, mais les attaques récurrentes de C. 
ochromactonus sur des arbres vivants laisse supposer des impacts et des dynamiques 
variables entre les espèces de ce genre.  
 Selon Stilwell et al. (2014), la colonisation des arbres de balsa par C. ochromactonus 
commence avec les adultes qui creusent des galeries dans les branches supérieures. A 
mesure que la densité des galeries augmente, une phase de dépérissement des arbres 
commence, reflétant très probablement une altération de la physiologie de son hôte. 
L’arbre perd alors ses capacités de défense et la mort intervient plus ou moins vite selon 
l’intensité des attaques. Les symptômes d’infestation sont une décoloration des feuilles, la 
présence de trous d’entrée dans l’écorce associés à une substance résineuse exsudée à la 
surface de l’écorce et recouverts de sciure dans les branches et le tronc. 
 Les cycles de vie de quelques Xyleborini ont été étudiés et partagent des 
caractéristiques générales de développement, qui dure en général de 25 à 30 jours (Ngoan 
et al. 1976, Hara et Beardsley 1979, Brar et al. 2013). L’architecture du système de galerie 
est variable parmi les espèces, et le champignon ambrosia nutritionnel est variable parmi 
les genres. Les Xyleborini sont connus pour être associés aux genres fongiques Ambrosiella 
Brader (Microascales), Raffaelea Arx & Hennebert (Ophiostomatales), Fusarium Link 
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(Hypocreales) et Flavodon Ryvarden (Polyporales) (Batra 1985, Beaver 1989, Fraedrich et 
al. 2008, Kasson et al. 2013, Li et al. 2015). Cependant, il n’existe à ce jour aucune étude de 
cycle de vie du genre Coptoborus en particulier. Ce travail a donc pour objectifs de préciser 
la biologie et le développement de C. ochromactonus sur balsa, d’en décrire la structure du 
système de galeries et de réaliser une analyse morphologique du champignon symbiotique 
colonisant celles-ci. 
  
Approche menée pour l’étude du cycle de développement et du système de 
galeries  
Pour étudier le cycle de vie de C. ochromactonus, deux arbres de balsa infestés par C. 
ochromactonus de 18 m et 34 m de hauteur ont été coupés et collectés dans une plantation 
commerciale de balsa, situé dans une zone climatique humide (00°13’50’’ S et 79°10’40’’ 
W, 182 m d’altitude). Trente pièces de bois de 10 cm de diamètre et 3 cm d’épaisseur et 
présentant des signes d’attaque ont été placées dans des récipients individuels en 
incubateurs. Les galeries présentes ont été inspectées pour la présence d’œufs et de 
nymphes, puis suivies pour le contrôle de l’apparition des différents stades de 
développement, incluant les larves de premier stade issues des œufs repérés. La largeur de 
la capsule céphalique de chaque stade larvaire émergeant a été mesurée et le nombre de 
stades a été déduit de ces mesures dans une population de 277 larves. Un total de16 
galeries provenant de 10 branches de balsa a été décrit qualitativement et 
quantitativement, puis inspecté pour la présence de champignon sur les parois des galeries, 
dont une culture a été réalisée sur boites de Petri puis analysée morphologiquement en 
microscopie électronique. 
 
Caractérisation qualitative et quantitative des stades de développement de 
C. ochromactonus 
Nous avons estimé que la durée moyenne du cycle de vie de C. ochromactonus est de 30 ± 
2,8 jours (n=38) à 25°C. Le développement embryonnaire dure environ 6,1 ± 0,75 jours 
(n=72). Le développement nymphal dure environ 5,54 ± 0,51 jours (n=28) et la maturation 
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des adultes (dits « ténéraux ») dure environ 3,7 ± 0,53 jours (n= 30) (Fig. 1). La sex-ratio des 
mâles sur les femelles était 1 : 7 (n=93). Les œufs sont de forme ovoïde, translucides et de 
couleur blanche ou crème (Fig. 2a). Ils mesurent 0,66 ± 0,03 mm de long et 0,31 ± 0,02 mm 
de large (n=50), et ils sont déposés par les femelles par groupes de 2 à 15 œufs dans les 
galeries maternelles (n= 24). Les larves sont apodes, blanches, avec une capsule céphalique 
brun foncé et des mandibules visibles (Fig. 2b). Le développement larvaire comprend trois 
stades, dont la largeur de la capsule céphalique croît progressivement (de tailles 
respectives 0,23, 0,33 et 0,42 mm). Le taux de croissance de la capsule céphalique a été 
estimé à 1,35. La nymphe est libre et de couleur blanche (Fig. 2c). L’adulte mature (ténéral) 
est de couleur marron clair. Il présente un dimorphisme sexuel de taille : la femelle (Fig. 2d) 
mesure en moyenne 2,6 mm et possède un pronotum arrondi tandis que le mâle (Fig. 2e) 
mesure en moyenne 2 mm et possède un pronotum carré et excave. 
 
 
Figure 1. Présence et durée des stades de développement de C. ochromactonus dans les bois de 
balsa, à 25°C, pendant 30 jours. 
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Figure 2. Stades de développement de C. ochromactonus : a) œuf, b) larve, c) nymphe, d) femelle 
adulte et e) mâle adulte. 
 
Système de galeries  
Nous avons observé que c’est l’adulte femelle qui initie la galerie (n= 138), avec un trou 
d’entrée d’un diamètre moyen de 2 ± 0,01 mm (n= 48) et orienté perpendiculairement au 
tronc dans un plan horizontal. Le système de galeries consistait en un tunnel primaire et 
trois tunnels secondaires (Fig. 3). Le tunnel primaire avait une longueur moyenne de 7 ± 
1,41 mm et était dirigé vers le phloème. Le premier tunnel secondaire avait une longueur 
moyenne de 18 ± 2,1 mm et a été excavé dans un plan horizontal entre l’écorce et le 
phloème (Fig. 4). Les deux tunnels secondaires supplémentaires ont été creusés jusqu’au 
xylème, de longueurs respectives 26 ± 4,2 et 20 ± 3,5 mm. Les mâles ont émergé du système 
de galeries 30 – 35 jours après l’initiation de la galerie (n= 28). Nous avons observé que les 
mâles se déplacent sur la surface du tronc et s’approchent des tunnels d’entrée, alors que 
les femelles exposent l’apex de leurs élytres à l’extérieur du trou d’entrée (Fig. 4). Les parois 
de galeries étaient couvertes d’une couche de champignons de couleur blanche, dont les 
observations au microscope ont révélé des caractéristiques du genre Fusarium 
(Hypocreales), c’est-à-dire la présence de conidiophores pénicillés et de conidies ovales 
(Fig. 5).  
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Figure 3. Coupe transversale d’une galerie de C. ochromactonus creusée dans le bois de balsa. 
 
 
Figure 4. Vue extérieure des galeries de C. ochromactonus dans le bois de balsa écorcé.  
 
 
Figure 5. Hyphes de Fusarium sur les parois des galeries de C. ochromactonus (microscopie 
électronique à balayage).   
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Conclusions 
Ces travaux sur le comportement et le développement de C. ochromactonus dans les 
galeries du bois de balsa nous a permis de préciser des éléments clés de son cycle 
biologique et d’identifier les sources possibles des dégâts qu’il occasionne à l’échelle de 
l’arbre.  
Nous avons détecté une succession de trois stades larvaires, corroborant les 
observations faites chez d’autres espèces de scolytes telles que Xyleborus celsus Eichhoff 
(Gagne et Kearby 1979), Xyleborus ferrugineus (Norris et Chu 1985), X. glabratus (Brar et 
al. 2013), Euwallacea fornicatus (Gadd 1947), et Xylosandrus germanus (Weber et 
McPherson 1983). Les largeurs de capsules céphaliques sont également similaires à celles 
rapportées pour E. fornicatus, X. germanus et X. glabratus (Brar et al. 2013). Le taux de 
croissance (1,35) a été trouvé également similaire à celui d’autres Xyleborini tels que X. 
germanus (1,32) et X. glabratus (1,36), et il se situe dans la gamme des taux de croissance 
des scolytes (1,14 – 1,48 ; Weber et McPherson 1983, Brar et al. 2013). Les durées des 
stades larvaires à 25°C sont comparables à celles rapportées pour X. glabratus (Brar et al. 
2013).  
D’une manière générale dans la tribu Xyleborini, les femelles creusent les galeries 
qui atteignent le xylème où elles cultivent des champignons ambrosia symbiotiques pour 
se nourrir (Brar et al. 2013). Nous avons constaté dans le système de galeries de C. 
ochromactonus deux tunnels secondaires atteignant le xylème, et un autre tunnel creusé 
atteignant le phloème. Pour les autres espèces de Xyleborini, les tunnels secondaires sont 
creusés dans le xylème uniquement (Brar et al. 2013). La longueur et l’emplacement des 
tunnels des Xyleborini varient généralement selon le genre et rarement selon l’espèce 
(Wood 2007).  
 Les systèmes de galeries des Xyleborini varient généralement selon le genre, et 
rarement par espèces (Wood 2007). Le système de galeries du genre Coptoborus est 
globalement en forme d’étoile, avec des variations du nombre, de la longueur et de 
l’emplacement des tunnels selon les espèces (S. M. Smith, observation personnelle). Dans 
les galeries C. ochromactonus, l’emplacement d’un tunnel secondaire entre l’écorce et le 
phloème ou dans le phloème est plutôt inhabituel en comparaison de deux autres espèces 
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de Coptoborus et d’autres Xyleborini néotropicaux où des tunnels secondaires sont creusés 
seulement dans le xylème (Weber et McPherson 1983, Biedermann et al. 2009, Brar et al. 
2013, S. M. Smith et A. I. Cognato, observation personnelle). Cette colonisation et l’atteinte 
du phloème par les galeries secondaires est possiblement l’une des causes physiologiques 
de dépérissement et de mortalité d’arbres sains attaqués par C. ochromactonus, à l’instar 
de nombreuses espèces agressives de scolytes (Paine et al. 1997).       
Le sexe-ratio (femelle : mâle) varie considérablement chez les Xyleborini, avec des 
valeurs de (82: 1) chez Webbia biformis et de (2: 1) Anisandrus dispar (Kirkendall 1993). 
Celui de C. ochromactonus (7: 1) se situe dans cette gamme de variation. Ce déséquilibre 
de sexe-ratio en faveur des femelles est courant chez les Xyleborini, en raison de leur 
système reproducteur haplodiploïde (endogame polygamie), qui produit très peu de mâles 
incapables de voler. Les mâles s’aventurent rarement en dehors de leur galerie natale et 
l’accouplement se fait entre frères et sœurs dans les galeries (Kirkendall 1993, Cognato et 
al. 2011). Cependant, nous avons observé que les mâles émergeants de C. ochromactonus 
peuvent quitter la galerie natale et se déplacer sur la surface de tronc. Ils tendent à 
s’approcher des tunnels d’entrée où les femelles exposent l’apex de leurs élytres à 
l’extérieur de l’orifice, probablement pour l’accouplement. Ce comportement des mâles a 
été aussi observé chez Camptocerus noel Smith and Cognato, E. fornicatus et X. germanus 
(Smith and Cognato 2011). 
La similitude des systèmes de reproduction parmi les espèces de Xyleborini 
supporte la similitude des caractéristiques estimées ici chez C. ochromactonus avec les cinq 
autres espèces de Xyleborini donc le cycle de vie a déjà été étudié: Xylosandrus compactus, 
Xylosandrus crassiusculus (Motschulsky), X. germanus, X. glabratus et Xyleborinus 
saxesenii. Cependant, ces espèces sont polyphages, alors que C. ochromactonus est 
monophage et est actuellement connu pour être associé uniquement au balsa. Il était ainsi 
établi que les Xyleborini sont également polyphages et peuvent coloniser et se reproduire 
avec succès dans une grande diversité de familles de plantes ligneuses (Hulcr et al. 2007). 
Il y a quelques exceptions, notamment X. glabratus qui préfère les lauracées et X. vochysiae 
Kirkendall qui est spécialisé sur une seule espèce de Vochysia Aubl. (Kirkendall 2006). 
Compte tenu de la découverte récente de C. ochromactonus, on ignore encore si cette 
espèce est vraiment spécifique au balsa ou si la spécificité d’hôte apparente résulte d’un 
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échantillonnage inadéquat de forêts naturelles. Les suivis de piégeage présentés dans le 
chapitre 1 semblent soutenir la première hypothèse car C. ochromactonus n’a été capturé 
qu’en plantation de balsa, mais l’échantillonnage d’un plus grand nombre de sites naturels 
reste nécessaire pour confirmer la monophagie de ce scolyte.       
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Dynamique et impact des populations de Coptoborus ochromactonus en 
Equateur 
 
Article 3. Martinez M., A.I. Cognato, M. Guachambala, J.P. Urdanigo and T. 
Boivin. 2019. Effects of climate and host age on flight activity, prevalence and 
intensity of infestations by Coptoborus ochromactonus Smith and Cognato 
(Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae) in commercial balsa plantations of 
Ecuador. Soumis à Journal of Economic Entomology, le 08 avril 2019 
 
Dans cette deuxième partie, je me suis intéressée à l’interaction balsa – C. ochromactonus 
à l’échelle de la population. Je me suis focalisée sur l’influence de facteurs climatiques et 
l’âge des plantations commerciales sur la dynamique et l’impact des populations de C. 
ochromactonus. L’objectif central était d’évaluer si l’installation de plantations dans des 
zones à climat plus sec pouvait se traduire par une pression parasitaire moins forte que 
dans les zones à climat humide où la culture de balsa avait été initiée et présente 
d’importants dégâts.   
 J’ai conduit pour cela un suivi annuel de populations de C. ochromactonus dans un 
site sous l’influence d’un climat sec et dans un site sous l’influence d’un climat humide. 
Chacun de ces sites est composé de plantations de balsa de classes d’âge 0-1, 1-2 et 2-3 
ans. Dans ce contexte, j’ai caractérisé la dynamique saisonnière de vol des scolytes adultes, 
la prévalence des infestations d’arbres vivants et de mortalité des arbres dans ces 
différentes plantations. J’ai également évalué les variations d’intensité d’infestation 
individuelle des arbres et leur relation avec le niveau de défoliation individuel estimé à 
l’intérieur de chaque zone climatique. Ces travaux ont montré que le climat et l’âge des 
plantations peuvent influencer significativement, mais de manière variable, le 
comportement et l’impact des populations de C. ochromactonus sur le balsa. Ces résultats 
fournissent des connaissances de base pour la gestion de C. ochromactonus dans les 
plantations de balsa.      
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Approche globale menée pour l’étude de la dynamique spatio-temporelle de 
C. ochromactonus 
La dynamique saisonnière de vol d’adultes C. ochromactonus a été évaluée grâce à 
l’installation de trois pièges attractifs à l’éthanol à 14 m d’hauteur dans trois parcelles de 
500 m2 pour chaque classe d’âge de balsa. Ce dispositif a été mis en place dans un site 
humide et dans un site sec (total de 27 pièges par site). Les insectes ont été récoltés et 
dénombrés tous 15 jours, de décembre 2016 à novembre 2017.  
Les prévalences d’infestation par C. ochromactonus ont été estimées par les proportions 
d’arbres vivants montrant des signes avérés d’attaques, et d’arbres attaqués morts, sur le 
nombre total d’arbres présents dans neuf autres parcelles de 500 m2 par classe d’âge, dans 
chaque site (54 parcelles suivies au total).  
La relation entre le niveau de défoliation individuel et l’intensité d’infestation individuelle 
a été explorée par la combinaison d’une approche sur pieds du pourcentage de défoliation 
et une analyse quantitative fine et exhaustive des attaques sur des sous-échantillons 
d’arbres coupés. Ceci a été réalisé pour chaque classe d’âge de balsa et pour chaque site 
(45 ont été coupés et inspectés au total par site).  
Les deux sites d’étude ont été caractérisés et différenciés sur le plan climatique par leurs 
des moyennes mensuelles respectives de température maximale, moyenne et minimale, 
d’humidité relative et de précipitations. Dans la mesure où ces deux sites étaient similaires 
en surface, environnement proche et composition floristique (monoculture de balsa), un 
effet ‘site’ a été utilisé comme proxy d’un effet ‘climat’ sur les différentes variables 
analysées.   
Les effets fixes du site, de l’âge et de leur interaction sur le log de l’abondance totale ont 
été testés à l’aide d’un modèle mixte linéaire généralisé (GLMM Poissons) avec la parcelle 
d’étude en facteur aléatoire. Une approche similaire a été développée pour tester ces 
mêmes effets sur la prévalence de l’infestation d’arbres vivants et de la mortalité des arbres 
(GLMM binomiale). Les effets du site et de l’âge sur le log de l’intensité d’infestations 
individuelle ont été testés à l’aide d’un modèle linéaire généralisé (GLM quasi-Poison) avec 
la parcelle d’étude en facteur aléatoire. Les effets de l’âge, de l’intensité d’infestation et de 
leur interaction sur le pourcentage de défoliation individuelle ont été testés, au sein de 
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chaque site d’étude, à l’aide d’un GLM quasi-Poisson. Enfin, la relation entre les variables 
climatiques mensuelles et les abondances mensuelles de C. ochromactonus a été testée 
par une analyse de corrélation de Spearman.    
 
Dynamique saisonnière de vol et effets du climat et de l’âge des plantations 
sur l’abondance totale de C. ochromactonus dans les pièges   
Un total de 943 individus a été capturé, soient 261 individus (27,67% du total des captures) 
dans le site humide et 682 individus (72,32%) dans le site sec. La dynamique saisonnière 
diffère d’un site à l’autre, les effectifs de capture augmentent pendant la saison sèche 
(d’avril à novembre 2017) dans le site humide et pendant la saison des pluies (de février à 
mai 2017) dans le site sec (Fig. 1A). Des différences de dynamique saisonnière ont été 
également observées entre les plantations de 1-2 ans (de septembre à novembre 2017) et 
de 2-3 ans (de mai à septembre 2017) dans le site humide, mais il semble qu’un pic de vol 
en octobre dans la plantation de 1-2 ans résulte uniquement d’une augmentation brutale 
des captures pour une seule date de collecte à cette période. Dans le site sec, les vols 
d’adultes ont montré une coïncidence temporelle entre les plantations de 1-2 et de 2-3 ans 
(mars à avril 2017) (Fig. 1B). Aucun C. ochromactonus n’a été capturé dans les plantations 
de 0-1 an dans les deux sites sur toute la durée du suivi.  
A 
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     B 
 
Figure 1. Dynamique saisonnière de vol d’adultes C. ochromactonus collectés dans des plantations 
commerciales de balsa sous climat humide (A) et sec (B), en Equateur de décembre 2016 à 
novembre 2017. Les suivis ont été réalisés dans des plantations âgées de 1, 2, et 3 ans.  
 
L’abondance totale de C. ochromactonus dans les pièges ne différait pas significativement 
entre les sites, les classes d’âge des plantations et aucune interaction significative entre ces 
deux facteurs n’a été détectée (Tableau 1). Au sein de chaque site, les patrons de variation 
d’abondances mensuelles étaient significativement associés aux variables climatiques, 
suggérant une dynamique saisonnière de vol de C. ochromactonus au moins en partie liée 
au climat. Dans le site humide, l’abondance mensuelle était corrélée significativement et 
positivement à l’humidité relative et négativement aux précipitations (Tableau 2). Dans le 
site sec, l’abondance était corrélée significativement et positivement à la température 
minimale et aux précipitations (Tableau 2).   
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Tableau 1. Analyse de variance dans un modèle GLMM évaluant les effets du site (humide et sec), 
de l’âge des plantations et de leurs interactions sur l’abondance totale, le niveau d’infestation 
individuel et la prévalence de l’infestation par les arbres vivants et de la mortalité causée par C. 
ochromactonus dans des plantations de balsa en Equateur. 
      Prévalence  
 Abondance totale  Intensité d’infestations   
Infestation des arbres 
vivants Mortalité des arbres  
 d.f. χ² P  d.f. χ² P d.f. χ² P d.f. χ² P 
Site 1 
 
8.257 0.05  1 3.242 0.0213* 1 0.038 0.845 1 0.278 0.597 
Age  1 0.497 0.480  1 23.66 < 0.0001* 1 14.79 0.0001* 1 1.714 0.19 
Site: Age  1 0.393 0.530  - - - 1 4.647 0.031* 1 1.973 0.16 
* Signification statistique au seuil de 5%. 
 
Tableau 2. Coefficients de corrélation de Spearman entre les variables climatiques mensuelles et 
les abondances mensuelles de C. ochromactonus dans des plantations de balsa dans un site sous 
climat humide et un site sous climat sec en Equateur.   
 
Plantation 
humide 
 Plantation 
sèche 
 rs P  rs P 
Humidité relative (%) 0.86 0.0003  0.28 0.3805 
Température maximale (°C)  -0.45 0.1403  -0.55 0.0633 
Température moyenne (°C) 0.68 0.0151  0.83 0.0007 
température minimale (°C) -0.36 0.245  0.79 0.0024 
Précipitations (mm) -0.63 0.029  0.76 0.0042 
 
Effets du climat et de l’âge des plantations sur la prévalence des arbres 
infestés vivants et sur la mortalité des arbres    
 
L’examen visuel de 735 et 874 arbres respectivement dans les sites humide et sec, a montré 
que 37,24% (site humide) et 16,94% (site sec) étaient des arbres infestés vivants, et que 
10,29% (site humide) et 4,80% (site sec) étaient des arbres morts suite à des attaques de 
C. ochromactonus. La prévalence des arbres infestés vivants ne différait pas 
significativement entre les sites, mais les arbres plus âgés étaient largement plus infestés 
que les arbres plus jeunes dans le site humide, révélant une interaction significative entre 
les facteurs site et âge des plantations (Tableau 1 ; Fig. 2). Enfin, la prévalence de la 
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mortalité des arbres ne différait pas significativement selon les sites, l’âge et aucune 
interaction entre ces deux facteurs n’a été décelée (Tableau 1).    
A 
 
B 
 
Figure 2. Prévalence moyenne de l’infestation d’arbres vivants par C. ochromactonus (A) et de 
mortalité des arbres liées aux attaques du scolyte (B) sous climat humide et sec en Equateur, dans 
des plantations âgées de 1, 2, et 3 ans. La présence de lettres différentes indique une différence 
statistique significative par un test post-hoc sur le modèle GLMM (P˂0.05).    
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Effets du climat et de l’âge des plantations sur l’intensité d’infestation 
individuelle, et liens avec le niveau individuel de défoliation   
 
L’intensité d’infestation individuelle par C. ochromactonus a été influencée par le type de 
site (Tableau 1), avec un nombre moyen de trous d’entrée par arbre plus élevée dans le 
site sec (1590,6 ± 545,4 trous) que dans le site humide (417,3 ± 72,1 trous) (Fig. 3). L’âge 
des plantations a eu également une influence significative sur cette variable, avec les arbres 
âgés plus fortement infestés que les arbres d’un an dans les deux sites (Fig. 3).  
 
 
Figure 3. Niveau d’infestation individuel moyen de balsa par C. ochromactonus dans des plantations 
sous climat humide et sec, âgées de 1, 2, et 3 ans en Equateur. La présence de lettres différentes 
indique une différence statistique significative par un test post-hoc sur le modèle GLMM (P˂0.05).    
 
Le niveau individuel de défoliation des arbres a été fortement influencé par l’intensité 
d’infestation dans les sites humide et sec (Tableau 3), ce qui s’est traduit par une 
augmentation du pourcentage individuel de défoliation avec l’augmentation du nombre de 
trous par arbre. Aucun effet de l’âge des plantations sur la défoliation n’a été détecté 
(Tableau 3).  
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Tableau 3. Analyse de variance dans un modèle GLM évaluant l’effet de l’âge de la plantation, du 
niveau d’infestation individuelle et de leurs interactions sur le pourcentage de défoliation dans des 
plantations de balsa dans un site sous climat humide et un site sous climat sec, en Equateur.   
 Plantation humide   Plantation sèche  
 d.f. χ² P  d.f. χ² P 
Age 2 5.1500 0.0761  2 4.7172 0.09455 
Intensité d’infestation  1 5.5286 0.0187*  1 16.966 0.00003* 
Age: Intensité 
d’infestation   2 3.2645 0.1954  2 4.9667 0.0834 
 
Conclusions 
Cette étude a permis de mettre en évidence d’importantes variations spatio-temporelles 
de l’occurrence et de l’impact d’un insecte ravageur important de la production de bois en 
Equateur. L’une des conclusions principales de cette étude est que le climat et l’âge des 
plantations peuvent influencer à la fois la dynamique saisonnière de vol et les profils 
d’infestation de C. ochromactonus dans les plantations commerciales de balsa.  
 
Dynamique saisonnière de vol de C. ochromactonus dans les plantations commerciales de 
balsa 
Dans le site humide, les pics de vol de C. ochromactonus ont eu lieu plusieurs mois après 
ceux observés dans le site sec, et ils ont également couvert une plus grande période au 
cours de l’année (10 mois contre 5 mois). L’absence de capture de C. ochromactonus dans 
les plantations d’un an dans les deux sites suggère que cette classe d’âge n’est peut-être 
pas attractive pour l’insecte, qui n’aurait pas colonisé ces parcelles jeunes. Une explication 
possible pour cette observation serait une absence de lignification des arbres durant la 
majorité de la période de piégeage au cours de cette première année suivant la  plantation. 
Ces résultats de piégeage semblent corroborer d’autres types de variations spatiales de 
l’activité saisonnière de cette espèce (Castro 2016) et d’autres Scolytinae (Saruhan et Akyol 
2012).  
La dynamique saisonnière de vol de C. ochromactonus serait également influencée 
par certaines conditions climatiques. Parmi elles, l’humidité relative et les précipitations 
ont influencé l’activité de vol des femelles, l’abondance des pièges étant positivement 
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corrélée à une humidité plus élevée et à de moindres précipitations pendant la saison sèche 
dans le site humide, et à davantage de précipitations pendant la saison des pluies dans le 
site sec. Cela corrobore les observations de Flechtmann et al. (2001) sur une activité accrue 
de scolyte à ambrosia suite à une intensité de précipitations croissante dans une plantation 
forestière subtropical au Brésil. Un tel ajustement phénologique des scolytes à ambrosia 
aux changements climatiques saisonniers coïncide probablement avec des niveaux 
d’humidité favorables à la croissance de leurs champignons (Lee et al. 2011), ce qui pourrait 
être les cas de C. ochromactonus avec des vols préférentiels lors de périodes à humidité 
relative élevée lors de la saison sèche (Stilwell et al. 2014, Castro et al. 2019). Dans les zones 
climatiques humides, la durabilité annuelle de conditions environnementales favorables au 
développement de champignons peut être un facteur d’activité de vol quasi continue chez 
C. ochromactonus (Stilwell et al. 2014, Castro et al. 2019). Un certain nombre de Scolytinae 
ne sont toutefois pas sensiblement affectées par la saison sèche, car les stress hydriques 
associés réduisent les capacités de défense de l’hôte (Hulcr et al. 2008, Durand-Guillman 
et al. 2014). La présence de branches cassées ou d’arbres abattus par le vent ou les 
tempêtes au cours de la saison des pluies qui précédait peut constituer une ressource 
abondante favorable à la croissance des populations de scolytes (Sittichaya et al. 2012).   
 
La prévalence des arbres infestés vivants et de la mortalité  
Aucune différence dans la prévalence des attaques sur des arbres vivants et de la mortalité 
suite aux attaques n’a été détectée entre le site humide et le site sec dans cette étude. Ceci 
suggère, pour la première fois, que les plantations de balsa sont exposées à des risques 
similaires concernant cet organisme nuisible, quelles que soient les conditions climatiques 
et malgré une période de vol plus courte dans un climat plus sec.  
Les plantations d’arbres plus âgés sont plus largement infestées que celles 
comportant des arbres plus jeunes, et ce quel soit le type de plantation. Ceci résulte 
probablement du fait que la plus grande taille des arbres de 3 ans confère un apport nutritif 
plus élevé dans les tissus hôtes, donc par exemple une humidité plus élevée et un phloème 
plus épais favorisant la survie des larves et l’accroissement de la taille des populations 
(Yamakasi et Futai 2008). Les arbres plus gros et plus vieux peuvent également offrir aux 
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insectes des conditions de microclimat plus durables et plus favorables, en raison canopée 
plus dense et étendue par rapport aux arbres plus jeunes. Yamakasi et Futai (2008) 
soulignent que les arbres plus âgés sont davantage vulnérables et sujets aux attaques 
d’insectes et de maladies, comme chez Quercus crispula dont la résistance à Platypus 
quercivorus diminue avec l’âgé. Cependant, on peut rappeler que ce que l’on appelle des 
arbres plus âgés dans cette étude ne sont que des arbres de 3 ans, et qu’ils possèdent 
encore très probablement des capacités de résistance supérieures à des arbres adultes plus 
âgés en forêts naturelles. Une autre explication réside peut-être également dans la 
quantité de bois mort non gérée, ressource potentielle pour les scolytes à l’échelle de la 
plantation, qui s’accumule sur le sol jusqu’à la récolte des arbres. On sait que le volume de 
bois mort et les antécédents de gestion sont des facteurs déterminants dans le 
comportement et la dynamique locale des scolytes (Ulyshen et Sheehan 2017).          
 
Dommages provoqués pour les attaques de C. ochromactonus 
Ces travaux montent que, dans les deux sites, les individus de balsa plus âgés étaient plus 
intensément infestés, avec un niveau de dommages infligé par les insectes 
particulièrement important dans le site sec pour la classe d’âge 2-3 ans. Cette dernière 
observation suggère que des conditions de sècheresse durant la saison sèche et des 
précipitations inférieures au site humide pendant la saison de pluies génèrent des 
conditions de stress hydrique susceptibles d’augmenter la vulnérabilité des arbres aux 
attaques de scolytes, notamment dans le site sec (Krams et al. 2012). Les réactions des 
arbres au stress environnementaux incluent principalement l’émission d’éthanol, qui agit 
comme un signal chimique attractif pour les insectes (Rager et al. 2018). Dos Santos et al. 
(2015) ont montré que le déficit hydrique entraînait d’importants changements dans les 
processus physiologiques et métaboliques affectant la transpiration, la production 
d’amidon et des glucides solubles totaux qui diminuent la résistance au stress des arbres 
de balsa. Dans cette étude, un potentiel extrêmement élevé d’infestations de C. 
ochromactonus avant la récolte a pu être mis en évidence, quel que soit l’environnement 
climatique (environ 1000 à 6000 perforations par arbre de 3 ans en fonction des sites). 
Cependant, bien que les attaques de C. ochromactonus semblent se produire de préférence 
sur des arbres plus âgés, nous ne pouvions pas quantifier l’accroissement annuel du 
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nombre d’attaques sur chaque individu car le comptage exhaustif des trous d’entrée 
nécessitait une approche destructive. La surveillance sur le terrain a montré que des 
intensités d’attaques successives et massives peuvent conduire à la défoliation totale et à 
la mort des arbres en un mois après l’installation des insectes dans l’arbre de balsa. Il est 
donc probable qu’une intensité d’infestation individuelle plus élevée sur des arbres vivants 
de 3 ans résulte d’une accumulation d’infestations annuelles au cours de la croissance des 
arbres encore résistants jusqu’à la récolte.   
Enfin, un lien fort entre l’impact de C. ochromactonus sur la santé des arbres et 
l’intensité d’infestation individuelle a été également mis en évidence. L’augmentation des 
attaques réussies de C. ochromactonus (nombre de perforations) sur le tronc et les 
branches a entrainé une augmentation du pourcentage de défoliation, indépendamment 
de l’âge de l’arbre. Stilwell et al. (2014) ont suggéré que le feuillage des branches 
supérieures commence à se flétrir, jusqu’à ce que les branches meurent à mesure 
qu’augmente le nombre d’infestation réussies par C. ochromactonus. Un lien entre le 
dépérissement de la couronne et la mortalité des arbres a été proposé pour des chênes 
mongols suite à des infestations individuelles croissantes causées par Platypus koryoensis 
en Corée (Lee et al. 2011). Au Japon, la densité des galeries de Platypus quercivorus s’étant 
reproduit avec succès était positivement corrélée au degré de décoloration de l’aubier de 
l’hôte, causé par le champignon Raffaelea quercivora, et aux taux de mortalité des chênes 
(Kinuura et Kobayashi 2006). Dans cette étude, les infestations ont pu être associées à des 
lésions fongiques du bois, suggérant un risque important de mortalité et de dépréciation 
de la qualité du bois, qui résulterait directement d’une perturbation de la translocation de 
l’eau par le champignon ambrosia (Kinuura et Kobayashi 2006, Stilwell et al. 2014, Castro 
et al. 2019) ou indirectement de la diminution de l’activité de la photosynthèse après 
défoliation (Galiano et al. 2011). Le seuil d’infestation de C. ochromactonus conduisant à la 
mort de l’hôte n’a pas pu être établi ici car le nombre d’infestations sur les arbres morts 
était potentiellement biaisé par des attaques se poursuivant après la mort récente et lors 
de la récolte des arbres.  
En conclusion, cette étude a permis de souligner que C. ochromactonus restait un 
ravageur important pour la production de balsa en Equateur, quelles que soient les zones 
climatiques. Les capacités de défense des arbres de balsa attaqués peuvent donc varier 
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selon certaines conditions comme l’état sanitaire individuel, l’âge, le climat, l’intensité des 
infestations, la période d’attaque, l’inoculation de champignons, les pratiques sylvicoles. Ni 
la prévalence, ni l’intensité des infestations n’ont été limitées par l’installation des 
plantations de balsa vers les zones sèches, où les conditions environnementales pourraient 
être plus favorables pour C. ochromactonus sans affecter réellement son association avec 
son champignon ambrosia. Ceci est similaire aux interactions Ips typographus – épicéa dans 
les forêts européennes où les changements climatiques peuvent affecter les performances 
des insectes lors de sécheresses répétées qui accroissent la vulnérabilité des arbres aux 
attaques des insectes (Wermelinger 2004). Les pertes de bois liées aux attaques d’I. 
typographus étaient également plus importantes dans les zones les plus chaudes de l’aire 
climatique naturelle de l’épicéa (Marini et al. 2012), soulignant que les forêts plantées dans 
des sites plus chauds que la répartition historique des espèces doivent faire face à des 
risques croissants liés aux insectes, en particulier dans le contexte de changement 
climatique.   
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CHAPITRE III. Les champignons ambrosia associés au 
genre Xyleborus dans une forêt naturelle et dans une 
plantation forestière en Equateur 
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Ce chapitre fait l’objet d’un article en préparation, qui sera soumis à la fin d’année 2019, 
c’est donc pour cette raison que sa forme prend celle d’un manuscrit.  
 
Article 4 (en préparation): Martinez M., A.I. Cognato, C. Bateman, J. Castro 
and T. Boivin. Prévalence et abondance de Raffaelea sp. nr. arxii et Fusarium 
ambrosium chez différents espèces de Xyleborus dans une forêt naturelle et 
dans une plantation forestière en Equateur  
 
Introduction  
La tribu Xyleborini compte près de 1200 espèces qui appartiennent à 37 genres, dont 
Xyleborus qui est majoritaire en nombre d’espèces (environ 416). Toutes les espèces de 
Xyleborus sont xylomycétophages, ce qui les positionne dans le groupe des scolytes à 
ambrosia (Wood, 2007, Cognato et al. 2011, Kirkendall et al. 2015, Smith et Hulcr 2015). 
Ces scolytes s’alimentent de champignons qu’ils introduisent dans leurs galeries; ceci leur 
permet d’attaquer un très large spectre de plantes-hôtes (Kirkendall et al. 2015, Smith et 
Hulcr 2015). Ils habitent principalement dans le xylème, qui est une ressource relativement 
pauvre en nutriments pour les insectes. La sporulation de ces champignons ne se fait que 
dans les galeries dans lesquelles les larves et les adultes se déplacent et se nourrissent 
(Beaver 1989). Les champignons ambrosia sont capables d’assimiler rapidement les 
nutriments contenus dans les tissus de l’arbre en dépérissement et ils concentrent dans 
leur mycélium des nutritifs pour les scolytes tels que l’azote et l’ergostérol. Ces 
champignons sont donc essentiels aux scolytes pour compléter leur cycle de vie et favoriser 
l’accroissement de leurs populations (Beaver 1989).  
Chez les espèces du genre Xyleborus, seules les femelles ont des mycanges de type 
mandibulaire (Fracke-Grosmann 1966, Hulcr et Cognato 2010, Bateman et al. 2016). Les 
mycanges présentent une diversité considérable en taille, forme et emplacement sur le 
corps des différentes espèces de scolytes (Fracke-Grosmann 1966, Hulcr et al. 2012). La 
plupart des champignons symbiotiques sont transmis verticalement (de parent à 
descendance), dans une moindre mesure horizontalement (la descendance acquiert des 
champignons par d’autres congénères via l’alimentation), ce qui a conduit à un mutualisme 
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obligatoire et à une importante diversification des espèces de champignons (Kasson et al. 
2013). La possibilité d’associations spécifiques entre des espèces de champignons et les 
scolytes à ambrosia a créé quelques controverses car des espèces de scolytes à ambrosia 
ont pu être associées à un seul ou plusieurs champignons (Belhoucine 2013). Des espèces 
de scolytes apparentées peuvent être associées à des champignons apparentés, et ces 
champignons peuvent présenter des spécificités à la fois aux scolytes et à l’arbre hôte 
(Belhoucine 2013).      
Les scolytes à ambrosia montrent des préférences pour les arbres qui varient selon 
les niveaux de stress ou de décomposition, la taille, la teneur en humidité et l’emplacement 
dans l’arbre (Wood, 1982). Une telle variabilité suggère un large éventail de conditions 
favorables à la spécialisation des symbiotes et un large éventail d’interactions 
communautaires (Wood 1982, Kasson et al. 2016). La tribu Xyleborini est associée en 
particulier aux trois genres fongiques Raffaelea Arx & Hennebert (Ophistomatales), 
Fusarium Link (Hypocreales), et Ambrosiella Brader (Microascales) (Harrington et al. 2010, 
Kasson et al. 2013). La plupart des champignons symbiotiques primaires qui sont essentiels 
aux besoins nutritionnels des espèces de Xyleborus sont des ascomycètes appartenant au 
genre Raffaelea (Harrington et al. 2010, Hulcr et Cognato 2010, Kostovcik et al. 2015). 
Parfois, Fusarium est associé aussi à Xyleborus (Kasson et al. 2013).  
Comme la plupart des associations entre les scolytes à ambrosia et les champignons 
s’expriment sur des arbres morts ou dépérissants; moins de 1% seulement de ces 
associations conduisent à des pertes économiques importantes pour l’industrie forestière 
(Kirkendall et al. 2015). C’est néanmoins le cas des associations Xyleborus glabratus 
Eichhoff - Raffaelea lauricola T.C. Harr., Fraedrich & Aghayeva, et Euwallacea fornicatus 
Eichhoff - Fusarium euwallaceae S. Freeman, qui provoquent des dégâts sévères dans les 
plantations d’avocats (Persea americana Miller) en Israël et en Californie (Freeman et al. 
2013). L’association Xylosandrus compactus Eichhoff - Fusarium solani Mart. cause quant à 
elle des pathologies importantes chez le caféier (Coffea arabica L.) dans l’Est de l’Afrique 
(Egonyu et Torto 2017). Enfin, l’association Coptoborus ochromactonus - Fusarium 
ambrosium est liée à d’importants dégâts chez les individus sains de balsa en Equateur 
(Castro 2016). Raffaelea et Fusarium appartiennent en effet à des familles de champignons 
phytopathogènes, et cela explique probablement à la fois leur recrutement par des scolytes 
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dans des tissus d’arbres moribonds et leur niche nutritionnelle (Hulcr et Stelinski 2017). 
Fusarium ambrosium est situé dans le clade Ambrosia Fusarium (AFC), qui contient un 
complexe d’espèces morphologiquement cryptiques (O'Donnell et al. 2008). En particulier, 
F. ambrosium and R. arxii semblent primordiaux pour la survie des insectes du genre 
Xyleborus spp. (O’Donnell et al. 2008).  
Dans ce chapitre, je me suis intéressée au genre Xyleborus, parce qu’il comporte le 
plus grand nombre d’espèces dans les différents habitats équatoriens (Martinez et al. 2019, 
in press), parce que toutes ces espèces sont des scolytes à ambrosia, et parce que certaines 
espèces peuvent coloniser des arbres vivants (Carrillo et al. 2014). On sait que Raffaelea 
sp. nr. arxii est un champignon ambrosia primaire de Xyleborus collectés dans des 
plantations d’avocats et dans des arbres Lauraceae aux Etat-Unis (Menocal et al. 2017, 
Saucedo-Carabez et al. 2018). Enfin, Fusarium ambrosium, associé à Coptoborus 
ochromactonus (Castro 2016) et très probablement un agent pathogène du balsa, pourrait 
être aussi hébergé par les espèces de Xyleborus qui partagent la niche écologique de C. 
ochromactonus (Martinez et al. 2019 in press). Le travail décrit dans ce chapitre répond 
donc à des enjeux importants pour la précision des associations symbiotiques dans le genre 
Xyleborus, en raison de leurs effets potentiels sur les écosystèmes forestiers et les cultures 
d’importance économique. C’est dans ce contexte, que je me suis attachée à déterminer la 
prévalence (ou fréquence) de telles associations et l’abondance (nombre d’unités formant 
des colonies -UFC) de deux champignons ambrosia Raffaelea sp. nr. arxii et Fusarium 
ambrosium chez différentes espèces de Xyleborus collectées dans une forêt primaire et 
dans une plantation de balsa en Equateur. Les scolytes ont été collectés directement sur 
les branches ou les troncs d’arbres renversés dans la forêt naturelle, et dans des individus 
de balsa dépérissants. Les champignons associés à sept espèces de Xyleborus ont pu être 
isolés et identifiés. Cette étude constitue une première étape vers la connaissance des 
associations symbiotiques entre les champignons symbiotiques néo tropicaux et les 
membres de la tribu Xyleborini, en particulier des espèces natives du genre Xyleborus.  
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Matériels et Méthodes 
 
Échantillonnage et isolement des champignons associés au genre Xyleborus  
 
Sept espèces de Xyleborus (X. affinis, X. volvulos, X. paralellocollis, X. tribulatus, X. 
ferrugineus, Xyleborus sp01 and Xyleborus sp02) ont été collectées au stade adulte pour 
l’isolement des champignons. Elles ont été identifiées à l’aide de la clé des insectes 
d’Amérique du sud (Wood 2007) Les scolytes ont été prélevés de novembre à décembre 
2017 dans des branches ou dans les troncs d’arbres renversés par le vent ou fraîchement 
coupés dans la forêt naturelle, situé dans la réserve nationale Yakusinchi (00°57’02,5’’ S et 
79°08’43,6’’ W, 300-900 m d’altitude). La seule espèce qui a pu être collectée dans une 
plantation de balsa (00°13’50’’ S et 79°10’40’’ W, 158 m d’altitude) qui présentait des 
infections de type « balsa wilt » était X. ferrugineus. Au total, 31 individus ont été conservés 
et étudiés (X. affinis: N=7, X. volvulus: N= 3, X. paralellocollis: N= 2, X. tribulatus: N= 6,  X. 
ferrugineus: N= 6, Xyleborus sp01: N= 2, Xyleborus sp02: N= 5).   
Afin d’éviter toute contamination des échantillons par d’autres champignons 
potentiellement présents sur d’autres parties du corps que les mycanges, chaque Xyleborus 
a été préalablement stérilisé en surface individuellement, dans une solution de 0.5 mL de 
tampon Phosphate Buffer (PBS) au vortex pendant dix secondes. La tête a ensuite été 
séparée du thorax et de l’abdomen à l’aide d’un scalpel pour isoler spécifiquement les 
champignons présents dans les mycanges mandibulaires. Chaque tête a été transférée dans 
un tube Eppendorf de 2 ml contenant 0.5 mL de PBS et broyée à l’aide d’un micro-stylet 
stérilisé. Puis 50 mL de cet extrait dilué au 1/10 a été étalé à l’aide d’une tige de verre 
courbée stérilisée à la flamme sur la surface de la boîte de Pétri contenant un milieu de 
culture sélectif pour les champignons ambrosia (Potato Dextrose Agar avec une addition 
de 1,4% d’agar, 0,2% d’extrait de levure, et 100 ppm de Streptomycine-Pénicilline). Chacun 
de ces isolats a été incubé à 25°C, à l’obscurité pendant 14 jours pour une analyse des 
caractéristiques des colonies. Ensuite, nous avons compté le nombre de colonies sur une 
plaque de Pétri (unités formant des colonies - UFC) de Raffaelea sp. nr. arxii et Fusarium 
ambrosium. Nous avons estimé le nombre moyen d’UFC pour chaque individu scolyte, en 
multipliant l’UFC par l’inverse du facteur de dilution de l’inoculum (Li et al. 2015). La 
prévalence d’association symbiotique a été déterminée comme la fréquence des scolytes 
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arborant un champignon donné dans l’effectif total collecté. Les abondances de R. sp. nr. 
arxii et de F. ambrosium dans les échantillons, ont été comparées par un test non 
paramétrique de Kruskall-Wallis sur les valeurs d’UFC individuels moyens.   
Les caractéristiques macros-microscopiques des colonies (couleur, vitesse de 
croissement, texture et tailles des spores) ont été décrites après sept jours de croissance. 
L’identification morphologique des espèces de champignons a été appuyée par une 
identification moléculaire basée sur le séquençage d’une portion de la grande sous-unité 
28S (LSU) de l’ADN ribosomique (amorces LR5 TCCTGAGGGAAACTTCG et LR0R 
ACCCGCTGAACTTAAGC). L’extraction d’ADN a été faite à partir de cultures fongiques pures 
selon le protocole de Harrington et al. (2010) et Bateman et al. (2015), et une comparaison 
des séquences dans GeneBank (NCBI). L’utilisation du gène 28S est connue pour avoir une 
forte conservation de séquences, présentant 100 % d’identité d’acides nucléiques sur le 
site NCBI. De plus, ce gène semble être plus adéquat pour l’amplification que l’ITS, qui pose 
des problèmes notamment dans cette région riche en guanine/cytosine chez plusieurs 
espèces de champignons ambrosia (Kostovcik et al., 2014). Cette procédure d’identification 
moléculaire a été mise en œuvre en collaboration avec le laboratoire d’entomologie 
forestière de l’Université de Floride, à Gainesville, grâce à l’expertise de Dr. Craig Bateman, 
en 2018. 
  
Résultats 
 
Prévalence des champignons ambrosia dans le genre Xyleborus 
L’isolement et les identifications morphologiques et moléculaires des champignons 
symbiotiques à partir des mycanges mandibulaires dans le genre Xyleborus en Equateur a 
montré la présence d’espèces étroitement apparentées à Raffaelea sp. nr. arxii (99% de 
similarité de séquence) chez 6 espèces (X. affinis, X. volvulos, X. paralellocollis, Xyleborus 
sp.02, X. tribulatus et Xleborus sp. 01), et à Fusarium ambrosium (99% de similarité de 
séquence) chez X. ferrugineus (Tableau 1). L’ambrosia R. sp. nr. arxii a montré une 
prévalence de 100% dans X. affinis, X. volvulos, X. paralellocollis, Xyleborus sp.02, et de 50% 
chez X. tribulatus et Xyleborus sp.01 (Tableau 2). L’ambrosia F. ambrosium a montré une 
prévalence de 50% chez X. ferrugineus (Tableau 2). Nous n’avons pas trouvé de différence 
 
 
64 
 
significative (ꭓ2= 3,15, P= 0,0742, df= 1) entre les UFC moyens de R. sp. nr. arxii et F. 
ambrosium (Tableau 2), malgré des écarts d’abondance relativement importants entre 
certaines espèces (Tableau 2, Fig. 1).  
 
Tableau 1. Similarité des séquences avec des séquences puisées dans GeneBank. 
Champignons ambrosia LSU  
 Accession n. Similarité 
Raffaelea sp. nr. arxii MG673969.1 795/798 (99%) 
Fusarium ambrosium AY780077.1 868/873 (99%) 
 
 
Tableau 2. Prévalence et abondance de Raffaelea sp. nr. arxii et Fusarium ambrosium isolé des 
espèces du genre Xyleborus, en Equateur 
Espèces des 
scolytes à 
ambrosia 
Champignons 
ambrosia  
N % 
préva
lence  
Moyenne 
individuelle de 
CFU (SE)  
Étendue 
de CFU 
par 
individuel 
 
X. affinis R. sp. nr. arxii 7 100 6728.57 (1640.37)  1800-15500 
X. volvulus R. sp. nr. arxii 3 100 6433.33 (3460.41) 900-12800 
X. paralellocollis R. sp. nr. arxii 2 100 19650 (8050) 11600-27700 
X. tribulatus R. sp. nr. arxii 6 50 7050 (3583.46) 0-21100 
Xyleborus sp01 R. sp. nr. arxii 2 50 7200 (7200) 0-14400 
Xyleborus sp02 R. sp. nr. arxii  5 100 7520 (2539.37) 1900-14900 
X. ferrugineus F. ambrosium 6 50 2566.67 (1211.80) 0-6100 
N: nombre d’individus analysés ; SE : erreur standard   
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A    B  
Figure 1. Unités formant des colonies (UFC) de Raffaelea sp. nr. arxii (A) et de Fusarium ambrosium 
(B)  
 
Caractéristiques macro- et microscopiques de Raffaelea sp. nr. arxii et de Fusarium 
ambrosium:  
Dans nos échantillons, les colonies de R. sp. nr. arxii sont généralement caractérisées par 
une couleur vert olive à brun doré et une surface dure et ridée (Fig. 2, A). Le diamètre de la 
colonie à 7 jours à 25°C était de 56,1 ± 2,13 mm. Les conidies sont hyalines, de forme 
triangulaire et suspendues de manière lâche sur les côtés des conidiosphores. Les conidies 
mesurent en moyenne 6,29 (±0,16) x 3,9 (±0,08) µm (N= 40) (Fig. 2, B). 
A  B  
Figure 2. Colonie  (A) et conidies triangulaires (B) de Raffaelea sp. nr. arxii 
 
Les colonies de F. ambrosium sont caractérisées par un mycélium aérien blanc grisâtre (Fig. 
3, A). Le diamètre de la colonie à 7 jours à 25°C était de 81,84 ± 0,92 mm. Les macroconidies 
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sont fusiformes, courbées et présentent entre quatre à six septa. Ils mesurent en moyenne 
36,47 (±1,57) x 4,85 (±0,17) µm (N=40) (Fig. 3, B).  
    
A      B 
Figure 3. Colonies (A) et macroconidies (B) de Fusarium ambrosium 
 
Discussion  
 
Dans cette étude préliminaire des champignons symbiotiques du genre Xyleborus 
en Equateur, nous avons pu confirmer la présence de Raffaelea sp. nr. arxii chez six des 
sept espèces des scolytes récoltées directement sur les arbres en forêt naturelle. Sa forte 
prévalence suggère que R. sp. nr. arxii est probablement le symbiote prédominant dans les 
mycanges mandibulaires de ces scolytes des forêts naturelles équatoriennes. Ceci semble 
en accord avec le rôle nutritionnel qui lui est attribué chez X. affinis, X. volvulos, X. 
bispinatus (Kasson et al. 2013, Menocal et al. 2017, Saucedo-Carabez et al. 2018). Saucedo 
et al. (2017) mentionnent aussi que Xyleborus bispinatus peut achever avec succès son 
cycle de vie sur des régimes alimentaires artificiels à base de R. arxii, R. lauricola, R. subalba 
et R. subfusca, et que les espèces de Raffaelea contribuent significativement à la 
reproduction des espèces de Xyleborus. La plupart des espèces de Raffaelea ont une 
association obligatoire avec Xyleborus, et ils ne sont présents que dans les bois bien 
colonisés par ses insectes vecteurs (Harrington et Fraedrich 2010, Campbell et al. 2016, 
Ploetz et al. 2017). Ces diverses informations concordantes semblent supporter 
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l’hypothèse que R. sp. nr. arxii est le champignon ambrosia primaire des Xyleborus chez 
lesquels il a été détecté ici en Equateur.   
A contrario, Fusarium ambrosium n’a été détecté que chez X. ferrugineus, dans la 
plantation de balsa, avec une prévalence de 50% et un nombre moyen d’UFC dans les 
mycanges. Bien que F. ambrosium ait été associé à X. ferrugineus au Costa Rica (Kasson et 
al. 2013), cela suggère qu’il pourrait jouer un rôle facultatif dans le cycle de vie de cette 
espèce de Xyleborus. En effet, certaines espèces de scolytes à ambrosia qui hébergent 
Raffaelea spp. présentent également des relations symbiotiques avec F. ambrosium 
(Kasson et al. 2013). Ce champignon est connu pour son association avec C. ochromactonus 
dans le balsa, bien qu’elle repose sur des isolements issus de prélèvements de galeries 
natales des scolytes et non pas de scolyte eux-mêmes (Castro 2016). Nous avons vu dans 
le chapitre 2 de cette thèse que C. ochromactonus est un ravageur abondant sur balsa en 
Equateur, et d’autres travaux suggèrent la possibilité de transferts horizontaux de 
champignons ambrosia d’une espèce de scolyte à une autre à l’intérieur des galeries sur un 
même arbre hôte (Carrillo et al. 2014). Dans le cas présent, il serait possible d’envisager 
l’acquisition de F. ambrosium par X. ferrugineus via la présence de C. ochromactonus (chez 
qui F. ambrosium semble être un symbiote primaire) sur les mêmes arbres infestés.  
Dans notre procédure d’isolement des champignons symbiotiques, la 
prédominance de Fusarium et l’apparente absence de Raffaelea chez X. ferrugineus, alors 
qu’il est quasiment omniprésent chez les six autres espèces de scolytes collectées, est 
inattendue. Cela pourrait néanmoins résulter d’une compétition interspécifique favorable 
à Fusarium lors de la culture en boite de Pétri. En effet, les propagules de Raffaelea 
provenant de mycanges poussent lentement et pourraient être facilement envahies par F. 
ambrosium qui montre habituellement une croissance rapide pendant l’isolement au 
laboratoire (Mayers et al. 2018). 
Même si nous n’avons isolé qu’une seule espèce de champignon dans chaque 
espèce de Xyleborus collectée, nous ne pouvons affirmer qu’il s’agisse ici d’une association 
scolyte-champignon ambrosia spécifique. En effet, nous n’avons utilisé qu’un seul 
marqueur pour l’identification moléculaire des champignons, et celui-ci ne permet 
apparemment pas de discriminer les différentes espèces cryptiques de Raffaelea (Li et al. 
2018). Des travaux récents montrent que le genre Xyleborus peut héberger plusieurs 
espèces de Raffaelea (Harrington et al. 2010, Kostovcik et al. 2015), suggérant une relation 
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de promiscuité entre champignons ambrosia (Hulcr et Stelinski 2017). C’est le cas par 
exemple de X. volvulos, espèce récoltée ici en Equateur, qui a pu être associée à R. arxii, R. 
fusca, R. subalba, R. subfusca grâce au marqueur 28S (LSU) (Menocal et al. 2017). Selon Li 
et al. (2018), la plupart des scolytes vecteurs de Raffaelea présentent un manque de 
spécificité quant à leurs champignons symbiotiques ambrosia. Cependant, dans les cas où 
un scolyte est associé à plusieurs champignons, il semble que seul l’un d’entre eux constitue 
un symbiote obligatoire ou primaire (Harrington et al. 2010, Li et al. 2018). D’une manière 
générale, il semble que l’existence d’associations symbiotiques scolytes-champignons 
ambrosia résulte d’un effet important de l’écologie même du champignon (Li et al. 2018). 
La plupart des scolytes à ambrosia exploitent des arbres préférentiels selon l’espèce, le 
micro-habitat qu’ils génèrent (abondance de feuillage par exemple) et leur état sanitaire 
(sain ou dépérissant). L’ambrosia Raffaelea est principalement associée à des scolytes 
colonisant des arbres dépérissants ou morts de grande taille, dans lesquels l’humidité reste 
suffisamment élevée pour que le champignon puisse persister suffisamment longtemps 
pour réaliser plusieurs cycles de vie (Hulcr et Stelinski 2017). En revanche, Ambrosiella s. 
str. (Microascales) est associé à des scolytes qui pénètrent dans des bois de petits 
diamètres (incluant les branches) où le taux d’humidité est plus bas et les variations de 
température plus élevées (Mayer et al. 2015). Enfin, l’ambrosia Entomocorticium est 
davantage associé à des scolytes qui attaquent des pins sains, voire stressés, qu’à des 
scolytes ciblant des pins à des stades de dépérissement ou de décomposition plus avancés 
(Whitney et al. 1987).  
 
Conclusion 
 
L’association à un symbiote est primordiale chez les scolytes à ambrosia car leurs larves 
sont incapables d’attaquer le bois et elles se nourrissent donc aux dépens du champignon 
en développement. En majorité, les scolytes colonisent des arbres en cours de 
dépérissement ou morts, mais l’inoculation de leurs champignons symbiotiques peut 
affaiblir, endommager ou provoquer la mortalité d’arbres apparemment en bonne santé 
(Jiri Hulcr et Dunn 2011). De toute évidence, la diversité des champignons associés au genre 
Xyleborus reste à ce jour très largement inexplorée dans la forêt équatorienne. A l’échelle 
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mondiale, moins de 5 % des scolytes à ambrosia ont fait l’objet d’études sur leurs symbiotes 
mycangiens, et le continent sud-américain montre plus de lacunes qu’ailleurs (Hulcr et 
Stelinski 2017). De plus, il reste plus de 3000 espèces de  scolytes à étudier, soulignant la 
nécessité de développer davantage de recherches dans ce domaine. Cette étude 
préliminaire concernant le genre Xyleborus en Equateur devra être complétée par une 
analyse plus fine de la diversité et de la spécificité potentielle des champignons isolés, en 
particulier avec d’autres outils moléculaires que la région LSU étudiée ici. Par ailleurs, le 
balsa est connu comme hôte de X. ferrugineus et de C. ochromactonus. Bien que X. 
ferrugineus ne soit pas associé pour l’instant à des dommages économiques importants 
dans les plantations commerciales de balsa, nos travaux montrent que F. ambrosium 
probablement agent pathogène de cette essence, peut-être véhiculé par ce scolyte en tant 
que symbiote facultatif. Il est donc possible que X. ferrugineus puisse devenir à l’avenir un 
acteur alternatif important dans le pathosystème du balsa. Cela doit encourager la 
poursuite d’études approfondies de ces associations symbiotiques, notamment sur les 
modalités de partage de F. ambrosium entre C. ochromactonus et X. ferrugineus au sein 
des mêmes hôtes. 
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Le dernier catalogue des espèces de scolytes d’Amérique du sud sous-évaluait à l’évidence 
le nombre d’espèces de Scolytinae en Équateur (Wood 2007), alors que de récentes études 
y ont décrit de nouvelles espèces de scolytes dans les forêts tropicales humides (Smith et 
Cognato 2016, Petrov et Atkinson 2018, Petrov et Mandelshtam 2018, Cognato 2019) et 
dans les plantations forestières (Stilwell et al. 2014). Dans certains cas, ces nouvelles 
espèces sont considérées comme de nouveaux ravageurs des arbres natifs, très 
probablement suite à des conditions climatiques adéquates et à une possible 
intensification des saisons sèches devenues très favorables à leur développement et à leur 
démographie. De plus, l’association symbiotique des scolytes avec des champignons est 
une des causes principales de la mortalité des arbres, même en bonne santé (Hulcr et 
Stelinski 2017). Cette étude des scolytes des écosystèmes forestiers d’Equateur a répondu 
à un besoin fondamental de connaissances de la diversité entomologique dans ce pays, 
notamment en termes de compositions en espèces, d’espèces indicatrices d’habitats, et de 
dynamiques des populations en lien avec des facteurs environnementaux. Elle a permis 
également une mise en alerte concernant certaines espèces, soit déjà en tant que ravageur 
reconnu (le cas de C. ochromactonus) soit en tant que ravageurs potentiels émergents (le 
cas de X. compactus, X. moriguerus et P. cavipennis) à surveiller dorénavant. Enfin, 
l’association des scolytes du genre Xyleborus avec leurs champignons ambrosia en forêts 
naturelles et en plantations de balsa a pu être clarifiée.   
 L’ensemble de ces résultats représentent donc une avancée importante dans le 
domaine de l’entomologie forestière en Equateur. Ils sont porteurs de perspectives de 
recherches stimulantes en termes de biodiversité et d’associations symbiotiques dans 
communautés de Scolytinae tropicaux, et en termes de prévision et de gestion du risque 
‘scolytes’ dans les écosystèmes naturels et cultivés du pays.  
 
Vers un approfondissement des connaissances sur la diversité et les 
associations symbiotiques des Scolytinae d’Equateur 
 
D’une manière générale, les travaux présentés dans le chapitre 1 ont  montré que 
la diversité taxonomique et la composition des communautés de scolytes présentent des 
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patrons contrastés parmi les types d’habitats forestiers (forêts naturelles et plantations de 
balsa) et au cours de l’année (saison sèche et des pluies). Un résultat clé est que le type 
d’habitat forestier n’influence pas significativement la richesse spécifique cumulée, mais 
plutôt la composition en espèces des communautés. Par ailleurs, la richesse spécifique dans 
la plantation de balsa était particulièrement élevée et de niveau similaire à celle de la forêt 
primaire, suggérant qu’une telle diversification ne tient pas qu’a une simple diversification 
des espèces d’arbres. Un certain nombre d’espèces de Scolytinae ont pu être qualifiées 
d’indicatrices d’habitats car statistiquement associées à certains types de forêts. Parmi 
celles-ci trois espèces exotiques X. compactus, X. morigerus et P. cavipennis, ont été 
associées préférentiellement aux forêts naturelles, bien que la dernière espèce présente 
une abondance substantielle dans la plantation de balsa. Les trois types de forêt possèdent 
néanmoins de nombreuses espèces indigènes. Xyleborus était le genre le plus abondant et 
le plus diversifié dans les forêts naturelles, et C. ochromactonus qui endommage 
considérablement les plantations de balsa peut être bel et bien considéré comme espèce 
indicatrice de cet habitat.  
 
La problématique des espèces cryptiques. La plupart des espèces de scolytes 
collectées dans ce travail n’ont pu être identifiées qu’au niveau du genre, leur identification 
complète étant extrêmement difficile car ce groupe d’insectes comprend un très grand 
nombre d’espèces cryptiques, c’est-à-dire deux espèces distinctes ou plus classées comme 
une seule espèce (Kambestad et al. 2017). Donc, il conviendrait de renforcer nos 
identifications en Equateur grâce à des spécialistes taxonomiques de ce groupe d’insectes, 
mais on peut constater que ces compétences sont de plus en plus difficiles à mobiliser. Ces 
espèces cryptiques posent depuis longtemps d’importants challenges taxonomiques, mais 
les importants progrès réalisés dans le séquençage d’ADN ont permis le développement de 
nouveaux outils – le barcoding d’ADN – pour détecter et différencier des espèces 
morphologiquement similaires, et accéder à une plus large gamme d’informations sur la 
biodiversité ou pour la détection et le suivi d’espèces exotiques envahissantes (Hebert et 
al. 2003, Bickford et al. 2007). Une grande majorité des travaux sur les espèces cryptiques 
concernent cependant principalement les écosystèmes tempérés et l’absence d’études 
systématiques laisse de nombreuses questions en suspens, par exemple si les espèces 
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cryptiques sont plus courantes dans des habitats, des latitudes ou des groupes 
taxonomiques particuliers (Bickford et al. 2007). Les forêts tropicales humides sont 
pourtant reconnues comme des zones de prédilection pour la spéciation cryptique car elles 
comptent parmi les habitats les plus riches en espèces sur Terre et un nombre important 
de ces organismes sont impliqués dans des interactions interspécifiques spécialisées (Willig 
et al. 2003). Dans le futur, mon travail réalisé en forêts d’Equateur pourrait donc fournir 
des bases intéressantes pour le développement d’approches de barcoding pour ces 
communautés de Scolytinae encore trop largement méconnues.  
 
Des limites dans la capacité d’échantillonnage. La méthode de piégeage utilisée 
dans nos estimations de diversité en forêts naturelles et dans le balsa, c’est-à-dire des 
pièges à éthanol disposés à 1,30 m de hauteur, n’a semble-t-il pas introduit de biais majeur 
à l’échantillonnage, comme l’a indiqué une approche par raréfaction (Scor et Chao1, 
Chapitre 1). Cependant, il est tout à fait possible que la hauteur de positionnement de ces 
pièges n’ait pas permis de capturer un certain nombre d’espèces inféodées à des strates 
supérieures des peuplements forestiers, même si l’éthanol est un composé très volatile et 
très attractif. En effet, des variations dans la richesse et la composition en espèces de 
scolytes sont connues entre des strates distinctes, par exemple entre le houppier et proche 
du sol, du fait de la spécialisation écologique dont les scolytes peuvent faire preuve 
(Ulyshen et Sheehan 2017). Il sera certainement pertinent de comparer nos observations à 
1,30 m avec un autre réseau de piégeage installé à au moins 10 m de hauteur dans les 
forêts naturelles pour augmenter notre capacité d’échantillonnage et d’analyser 
également les patrons de diversité selon une distribution verticale. En particulier, cette 
approche pourrait être plus efficace pour la capture de C. ochromactonus dans les forêts 
naturelles, ce qui permettrait de confirmer si cette espèce est vraiment spécifique au balsa 
ou pas. De plus, dans la mesure où les scolytes sont de très bons disperseurs même en forêt 
tropicale (Wood 2007), l’utilisation de pièges à éthanol ne nous permet pas de soutenir 
définitivement que tous les insectes capturés proviennent des arbres de l’entourage 
proche du piège et par conséquent d’associer les espèces recensées à des espèces arbres 
en particulier sur le site. Il sera donc intéressant d’entreprendre, sur des espèces d’arbres 
hôtes choisies, une étude de la distribution spatiale des espèces les plus abondantes, et 
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exotiques, en considérant les différents compartiments de l’arbre. Durand-Gillmann et al. 
(2014) a pu ainsi préciser la niche écologique et les modalités de coexistence de plusieurs 
espèces de scolytes chez le sapin pectiné grâce à l’examen méticuleux de troncs et de 
branches.  
 
Des transferts horizontaux de champignons symbiotiques dans le genre Xyleborus?. 
La présence de Raffaelea sp. nr. arxii chez six des sept espèces de scolytes collectées dans 
une forêt naturelle, et la présence de Fusarium ambrosium chez des individus X. ferrugineus 
collectés dans une plantation de balsa dépérissante ont pu être confirmées sans ambiguïté 
grâce au couplage de critères morphologiques et moléculaires. Des travaux récents 
suggèrent une possible association de C. ochromactonus avec F. ambrosium (Castro 2016, 
Castro et al. 2019), et la détection de ce champignon ambrosia chez X. ferrugineus pourrait 
refléter l’existence de transferts horizontaux du symbionte entre ces deux scolytes 
partageant la même niche écologique. Une conséquence est que X. ferrugineus pourrait 
devenir un acteur supplémentaire du pathosystème du balsa dans les plantations 
commerciales d’Equateur. 
Carrillo et al. (2014) suggèrent effectivement la possibilité de transferts horizontaux 
de champignons ambrosia à l’intérieur des galeries lorsque deux espèces de scolytes 
partagent le même arbre hôte, et que cela peut contribuer à accélérer la dynamique de 
dépérissement des arbres. La vérification de cette hypothèse de transfert entre C. 
ochromactonus et X. ferrugineus sur balsa nécessitera de déterminer avec certitude 
l’identité des champignons symbiotiques associés à C. ochromactonus, afin de confirmer 
qu’il s’agit bien du même champignon entre ces deux Xyleborini. Ensuite il faudrait prouver 
les principes de Leach, c’est-à-dire que pour confirmer le déplacement de ce champignon 
vers une autre espèce potentiellement vecteur, il est nécessaire de vérifier quatre 
composantes : 1) l’insecte doit être étroitement associé aux plantes dépérissantes, 2) le 
vecteur doit interagir avec des arbres sains, comme c’est le cas pour le genre Xyleborus, en 
particulier X. ferrugineus qui a la capacité d’attaquer également des arbres sains, 3) le 
pathogène doit être associé à l’insecte, et 4) la maladie se développe chez les plantes sains 
après leur interaction avec des insectes infestés par des agents pathogènes (Carrillo et al. 
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2014). Les principes de Koch ont confirmé que les champignons Raffaelea et Fusarium 
associés aux scolytes sont des agents pathogènes pour les arbres (Fraedich et al. 2008, 
Lynch et al. 2016). L’inoculation de F. ambrosium et d’autres champignons isolées à partir 
des galeries de C. ochromactonus sur des grands arbres de balsa peuvent aussi clarifier ce 
pathosystème et les conséquences des attaques de scolytes sur la santé des arbres (par 
exemple les symptômes associés et leur dynamique). Différents scolytes peuvent coexister 
et se développer sur même hôte via l’utilisation d’un certain nombre de champignons 
interchangeables recrutés dans l’environnement par transmission horizontale (Kasson et 
al. 2013). Mais il n’est toujours pas clair si ce sont les scolytes qui choisissent le bon 
champignon parmi les nombreux champignons opportunistes présents dans le bois en 
décomposition, ou si au contraire c’est la présence des scolytes qui favorise le 
développement de certains champignons, ou si les deux cas peuvent être envisagés 
simultanément. Cela doit encourager la poursuite d’études approfondies de l’interaction 
entre les champignons et leurs hôtes à divers stades de dépérissement dans la forêt 
naturelle et dans les arbres de balsa et les comparer avec les champignons associés aux 
scolytes qui ont déjà été collectés.  
 
Vers une amélioration de la gestion du risque Coptoborus ochromactonus 
dans les plantations forestières commerciales d’Equateur 
 
Les travaux réalisés sur le cycle biologique et le système de galeries de ce ravageur majeur 
du balsa ont permis de montrer que la totalité du développement (embryonnaire, larvaire 
en trois stades, nymphal et ténéral) se déroule à l’intérieur de galeries dans le bois de balsa, 
tapissées du champignon Fusarium, et une partie de ces galeries dégrade très 
probablement le fonctionnement du phloème. Ce sont les femelles qui effectuent le vol 
pionnier, initient les nouvelles attaques et l’installation de la progéniture, alors que les 
mâles plus faiblement représentés (1 mâle pour 7 femelles) restent souvent dans leurs 
galeries natales, et ne rejoignent les femelles dans les nouvelles galeries que pour 
s’accoupler. Les dégâts de C. ochromactonus occasionnés chez l’hôte au cours des 
différentes phases de développement et l’association symbiotique avec un champignon 
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connu pour être pathogène de l’arbre semblent expliquer l’impact physiologique des 
attaques et les dégâts occasionnés même à des arbres sains.  
A l’échelle populationnelle, la dynamique spatio-temporelle de C. ochromactonus est 
dépendante des conditions climatiques sous lesquelles les plantations sont installées, mais 
aucune différence dans la prévalence des attaques d’arbres vivants et la mortalité n’a été 
détectée entre le site humide et le site sec. Cela suggère un risque ‘scolyte’ de niveau égal 
quelles que soient les zones climatiques considérées pour les plantations de balsa. L’âge de 
l’arbre (3 ans) est apparu comme un facteur aggravant de la prévalence des attaques en 
zone humide, ainsi que du niveau individuel d’infestation des arbres, qui semble cela dit 
positivement associé au niveau de défoliation individuel à tout âge de l’arbre. Une 
conclusion globale importante de ce travail est que le déplacement des plantations de balsa 
vers les zones plus sèches de l'Équateur, supposant initialement une réduction des 
dommages aux arbres par C. ochromactonus pourrait accroitre la vulnérabilité des arbres 
aux attaquées des insectes par une intensification des stress de type abiotiques  
La gestion des populations de Scolytinae repose sur deux approches principales, qui 
incluent la surveillance des peuplements forestiers et la détection précoce de nouvelles 
infestations d’arbres et leur contrôle (Lieutier et al. 2016). L’efficacité des pratiques de 
gestion forestière varie en effet considérablement selon qu’elles sont appliquées à temps 
et de manière soutenue. Les connaissances qui ont été acquises ici sur l’interaction de C. 
ochromactonus avec son environnement biotique et abiotique peuvent avoir pour but de 
mieux anticiper les phases épidémiques et réagir de façon adéquate en plantations. Cela 
sera d’autant plus important qu’actuellement les plantations commerciales d’Equateur 
sont très peu encadrées vis-à-vis du risque sanitaire liés aux insectes et aux pathogènes.    
 La gestion de scolytes du balsa en Equateur peut impliquer des méthodes directes de 
régulation des populations, qui sont utilisées notamment en Europe et en Amérique du 
Nord (Wermelinger et al. 2004, Lieutier et al. 2016). Ces méthodes reposent sur des 
pratiques culturales sylvicoles relevant principalement de l’abattage sanitaire, c’est-à-dire 
l’abattage et le retrait ou traitement des arbres infestés par les scolytes afin de détruire les 
stades larvaires et nymphaux avant l’émergence de l’adulte et l’attaque de nouveaux 
arbres. Les arbres doivent être transportés en dehors du foyer d’infestation, ou brûlés, 
déchiquetés ou écorcés sur place (Fettig et Hilszcznski 2015). On sait à présent que C. 
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ochromactonus se développe d’abord dans les bois abattus puis attaque les arbres vivants, 
donc l’élimination préventive des substrats de reproduction, ainsi que la destruction des 
arbres sur pied massivement infestés, et ce dès la première année, constituerait une étape 
clé du contrôle des épidémies de l’insecte en plantations de balsa. De plus, pour être 
efficace l’abattage sanitaire doit être réalisé en connaissance de la phénologie et la biologie 
des scolytes cibles (Fettig et Hilszcznski 2015), ce que nos travaux sur C. ochromactonus 
pourraient permettre dans les plantations de balsa attaquées. Le maintien de réseaux de 
pièges tels que ceux mis en place ici pourraient appuyer un état de veille du risque sanitaire 
au cours de l’année par le suivi des courbes de vol des scolytes.  
Une autre méthode de contrôle directe implique les ennemis naturels des Scolytinae. 
Les prédateurs, parasitoïdes et microorganismes entomopathogènes jouent en effet un 
rôle important dans la régulation des scolytes à des niveaux endémiques et ont une utilité 
potentielle en contrôle biologique (Fettig et Hilszczanski 2015). Une meilleure 
connaissance, et donc la recherche, de prédateurs naturels de scolytes et de leur habitat 
pourrait être appuyée par des comparaisons de communautés de prédateurs de scolytes 
entre les forêts naturelles et les plantations. Appréhender les facteurs qui influencent leur 
diversité et leur abondance comme cela a été fait dans cette thèse pour les Scolytinae serait 
ne étape importante dans cette voie. Par ailleurs, le champignon Beauveria bassiana (Bals.-
Criv.) Vuill. est un agent intervenant dans le contrôle biologique potentiel de diverses 
espèces de scolytes. Carrillo et al. (2014) a effectivement montré que son inoculation à des 
femelles adultes de scolytes entraînait une infection entomopathogène chez leur 
progéniture et réduisait également le nombre de galeries. Il serait donc intéressant 
d’étudier l’efficacité de ce champignon contre C. ochromactonus, et d’évaluer si cette 
technique serait applicable et efficace à grande échelle dans les plantations forestières 
d’Equateur.          
Finalement, il existe de nombreux facteurs qui contribuent aux épidémies de scolytes et 
qui sont difficiles à contrôler, par exemple les facteurs climatiques et de stress pour la 
croissance et les défenses des arbres (Raffa et al. 2008, Fettig et Hilszczanski 2015). Avant 
d’établir de nouvelles plantations, il semble crucial de bien prendre en compte également 
des caractéristiques de site telles que le risque d’inondation, les fortes pentes et 
l’exposition à la sécheresse en saison sèche. Cela permettrait probablement de mieux 
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anticiper les potentiels d’épidémies de C. ochromactonus à l’avenir, en Equateur et dans 
d’autres pays producteurs de balsa.      
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Diversité des scolytes (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae) et de leurs champignons associés dans 
l’écosystème forestier d’Equateur 
Résumé  
Les insectes coléoptères Scolytinae, ou scolytes, sont des agents biotiques majeurs de perturbation des 
écosystèmes forestiers à travers le monde. Ils peuvent être avoir des impacts écologiques et économiques 
sévères en milieu naturel et dans les plantations forestières. La dynamique et l’écologie des scolytes des 
forêts tempérées, boréales et méditerranéennes ont été abondamment documentées, définissant un cadre 
conceptuel approprié pour l’étude de ces insectes dans d’autres écosystèmes forestiers où les connaissances 
restent parcellaires. C’est le cas des forêts néo-tropicales équatoriales, au sein desquelles les communautés 
de scolytes restent à ce jour relativement méconnues, malgré leur implication croissante dans les dégâts et 
mortalités observés dans le cadre du changement global et du remplacement des forêts naturelles en 
plantations forestières. Dans cette thèse, je me suis intéressée aux facteurs climatiques et écologiques qui 
régissent la diversité et l’impact des scolytes dans des forêts naturelles et dans des plantations de balsa 
(Ochroma pyramidale) en Equateur, ainsi qu’aux associations scolytes-champignons mises en place chez 
certaines espèces dans ce milieu. Ce travail a permis d’enrichir les connaissances actuelles sur la diversité des 
scolytes en Equateur. J’ai pu montrer notamment que les différents types d’habitats forestiers (forêts 
naturelles et plantations de balsa) influencent davantage la composition en espèces que la richesse spécifique 
cumulée. Il existe par ailleurs des espèces indicatrices de ces habitats, dont l’une d’entre elles est un ravageur 
majeur du balsa dans les plantations (Coptoborus ochromactonus), et trois autres sont des espèces exotiques. 
L’étude spécifique de la biologie et de la dynamique des populations de C. ochromactonus dans les plantations 
de balsa a montré que des facteurs climatiques et d’âge des arbres influencent significativement les dégâts 
occasionnés par ce scolyte.  Enfin, j’ai pu mettre en évidence l’association des champignons ambrosia 
Raffaelea sp. nr. arxii  et Fusarium ambrosium avec des scolytes Xyleborus, l’un des genres les plus diversifiés 
et abondants en forêt naturelle et en plantation de balsa. Ma thèse donne de nouvelles perspectives en 
termes de biodiversité et de gestion des risques sanitaires liés aux scolytes dans les écosystèmes forestiers 
d’Equateur. 
Mots-clés: scolytes, richesse, abondance, composition des espèces, forêt primaire, balsa,  dégâts, phénologie, 
interaction plante-insecte, champignon ambrosia, Xyleborus 
 
Diversity of ambrosia beetles (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae) and their fungal associated in the 
forest ecosystem in Ecuador  
Abstract  
Scolytinae insects, or bark beetles, are major biotic agents of forest ecosystem disturbance throughout the 
world. They can have severe ecological and economic impacts in both natural forests and commercial 
plantations. The dynamics and ecology of bark beetles in temperate, boreal and Mediterranean forests have 
been extensively documented, defining an appropriate conceptual framework for the study of these insects 
in other forest ecosystems where knowledge remains fragmented. This is the case of the equatorial neo-
tropical forests, in which bark beetle communities remain to date relatively unknown, despite their increasing 
involvement in the damage and mortality observed in the context of global change and the replacement of 
natural forests by plantations. In this thesis, I focused on the climatic and the ecological factors driving the 
diversity and impact of bark beetles in natural forests and in balsa (Ochroma pyramidale) plantations in 
Ecuador, as well as in scolytines-fungi associations that can take place in a number of scolytine species. This 
work has enriched current knowledge on the diversity of bark beetles in Ecuador. In particular, I have shown 
that different types of forest habitats (natural forests and balsa plantations) have a greater influence on 
species composition than on cumulative species richness. I also identified indicator species of these habitats, 
one of which is a major pest of balsa in plantations (Coptoborus ochromactonus), and three others are exotic 
species. The specific study of the biology and population dynamics of C. ochromactonus in balsa plantations 
has shown that climatic and tree age factors significantly influence the damages caused by this bark beetle. 
Finally, I was able to highlight the association of ambrosia fungi Raffaelea sp. nr. arxii and Fusarium 
ambrosium with Xyleborus bark beetles, one of the most diverse and abundant genera in natural forest and 
balsa plantation. My thesis provides stimulating new perspectives in terms of biodiversity and management 
of health risks related to bark beetles in forest ecosystems of Ecuador. 
Key words: scolytine, richness, abundance, species composition, primary forest, damage, phenology, insect-
plant interaction, ambrosia fungi, Xyleborus   
